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Los estudios previos respecto las relaciones evolutivas al interior del género Osteocephalus han 
utilizado principalmente datos moleculares, dejando de lado los datos morfológicos. Este estudio 
pretende llenar ese vacío explorando carácteres morfológicos. Las pruebas a priori permitieron 
identificar una sinapomorfía que relaciona a Osteocephalus con Tepuihyla y dos posibles 
sinapomorfías morfológicas de la tribu Lophiohylini. Con las pruebas a posteriori usando 
adicionalmente carácteres moleculares se corroboraron la monofilia del grupo Osteocephalus + 
Tepuihyla y al menos una de las sinapomorfías morfológicas de tribu Lophiohylini. Los datos 
moleculares provenientes de los fragmentos Citocromo b, COI, NAD1 y POMC no son útiles para 
construir una hipótesis evolutiva del género Osteocephalus ya que su inclusión en los análisis 
genera resultados heterogéneos y aunque los caracteres morfológicos descritos no ayudaron a 
establecer relaciones de parentesco al interior del género, sí pueden ser útiles para identificar los 
integrantes de este grupo en Colombia. 
 
Palabras clave: a priori, a posteriori, sistemática, filogenética, morfología, músculos, miología, 





Previous researches about internal relationships of genus Osteocephalus have been focused on 
molecular data, forgetting morphological data. This study attempts to fill this gap considering 
morphological characters. Three possible synapomorphies were identified, one for Osteocephalus 
+ Tepuihyla and two for the tribe Lophiohylini. The monophily of Osteocephalus + Tepuihyla and 
at least one synapomorphy for the tribe Lophiohylinae were corroborated when both 
morphological and molecular data were tested together a posteiori. Molecular data from 
fragments Citocromo b, COI, NAD1 y POMC are not useful to generate evolutionary hypothesis 
about genus Osteocephalus because of the heterogeneous results when they are added to the 
data set. In spite of the little help of morphological characters to establish phylogenetic 
relationships inside the genus, these are helpful to identify species of this genus in Colombia. 
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Las ranas del género Osteocephalus son un componente importante el bosque lluvioso amazónico 
(Jungfer et al. 2000). Habitan el dosel y muchas de ellas requieren de bosque primario. El éxito 
evolutivo de este grupo es atribuido en parte a la radiación adaptativa producto de los diferentes 
microhábitat usados para su reproducción (Jungfer & Hödl 2002). 
 
El género está compuesto por 23 especie, de las cuales 10 están presentes en Colombia y una de 
ellas es endémica al país. Habitan una porción de la cuenca alta del Magdalena, el flanco oriental 
de la Cordillera Oriental, la Amazonía y los bosques de galería de la Región de la Orinoquía (Frost 
2015). El número de especies se incrementa constantemente y este se ha  cuadruplicado desde 
su primera revisión taxonómica realizada por Trueb & Duellman (1971). La morfología externa es 
conservada en las especies del género, lo que ha llevado a subestimar su diversidad. Es claro que 
aún hay varias especies por describir y los esfuerzos recientes han empleado herramientas 
adicionales como los análisis acústicos y la genética para resolver los problemas de delimitación 
de especies. 
 
A pesar de reconocer los problemas para asignar especies al género Jungfer & Höld (2002) 
presentaron como un obstáculo para la redefinición de éste la gran cantidad de especies que 
faltaban por describir. Pero después de ellos varias especies han sido descritas (Lynch 2002; 
MacCulloch & Lathrop 2005; Moravec et al. 2009; Jungfer 2011; Ron et al. 2012), resucitadas 
(Lynch 2006; Jungfer 2010) o transferidas al género (Wiens et al. 2006; Jungfer et al. 2013). A 
pesar del incremento en el número de especies reconocidas, los problemas de taxonomía alfa en 
Osteocephalus no se han solucionado (Jungfer et al. 2013). 
 
Se han hecho varios esfuerzos sobre la sistemática del género con los que se han revelado 
relaciones parafiléticas. Éste fue relacionado inicialmente con Trachycephalus por Trueb (1970) 
usando carácteres morfológicos, pero sus relaciones internas no era el objetivo de su trabajo. da 
Silva (1998) también usó carácteres morfológicos encontrando que las especies de Osteocephalus 
no se relacionaban entre si denominando como parafilético el género. El último estudio que usó 
carácteres morfológicos e involucró a Osteocephalus, no encontró relaciones entre las dos 
especies del género incluidas en el análisis cuando se usaron carácteres morfológicos 
exclusivamente (Wiens et al. 2005). 
 
Después de los estudios de Wiens et al. (2005) otros estudios filogenéticos que incluyeron a 
Osteocephalus han usado, si no exclusivamente, datos moleculares principalmente, dejando de 
lado la morfología. En su estudio filogenético de la familia Hylidae, Faivovich et al. (2005) 
encontraron parfilético el género e identificaron dos líneas filéticas principales, pero ningún 




carárcteres morfológicos como fuente de evidencia de relaciones de parentesco dentro del 
género. Moen & Wiens (2009) en su estudio de las ranas arborícolas del Caribe, del género 
Osteopilus, incluyeron especies del género Osteocephalus según la delimitación de Faivovich et al. 
(Faivovich et al. 2005), agregaron cuatro especies más y encontraron tres líneas filéticas 
principales pero no resolvieron las relaciones entre estas. La primera línea estuvo conformada 
por O. alboguttata, la segunda por el clado (O. leprieurii + O. planiceps) + (O. oophagus + O. 
taurinus)) y la última por el clado (O. mutabor (O. buckleyi (O. cabrerai + O. verruciger)). Moravec 
et al. (2009) obtuvieron resultados similares pero el segundo clado encontrado por Moen & 
Wiens (2009) fue dividido. Como en el estudio previo, las relaciones entre las cuatro líneas 
filéticas resultantes, ni las relaciones al interior de ellas fueron resueltas. 
 
Los resultados de Ron et al. (2010) no fueron diferentes a los obtenidos en las investigaciones 
previas. Aunque no incluyeron tantas especies como Moravec et al. (2009) ya que la filogenia de 
Osteocephalus no era su objetivo, identificaron a O. festae como el taxón hermano del clado 
compuesto por O. buckleyi y O. verruciger. 
 
Con la inclusión de más especies en los análisis, las relaciones más o menos estables dentro del 
género se han visto afectadas, los problemas de taxonomía alfa se han hecho más evidentes y 
han aparecido más especies candidatizadas como especies nuevas (Jungfer et al. 2013). Salerno 
et al. (2012) analizaron las relaciones de trece especies nominales del genero respecto a su grupo 
hermano Tepuihyla y encontró parafilético a Osteocephalus ya que O. exophthalmus (ahora T. 
exophthalma) se anidó dentro de Tepuihyla. En su filograma obtenido a partir de datos de ADN 
mitocondrial (12S y 16S), el clado O. oophagus + O. taurinus fue el más basal a todas las especies 
del género y el clado O. alboguttatus + O. sp. fue el grupo hermano de las especies restantes. Las 
demás relaciones permanecieron similares respecto a los análisis anteriores. 
 
El análisis sistemático de Ron et al. (2012) se enfocaron en las relaciones del complejo de especies 
O. buckleyi, incluyeron catorce especies nominales y ew2aqn sus resultados identificaron tres 
nuevas especies dentro del complejo buckleyi, dos de las cuales fueron sinonimizadas por Jungfer 
et al. (2013). Su filograma estuvo casi completamente de acuerdo con el de Salerno et al. (2012), 
aun cuando estos fueron diferentes en un par de especies. La principal diferencia entre estos dos 
estudios fue la segregación de O. yasuni al clado hermano del grupo de especies donde se había 
anidado en el estudio anterior. 
 
El muestreo más extensivo dentro de Osteocephalus fue hecho por Jungfer et al. (2013) usando 
25 especies como taxones terminales. También encontraron parafilético el género, erigieron el 
nuevo género Dryaderces a partir del clado formado por O. pearsoni más una especie no descrita 
y dividieron a Osteocephalus en cinco grupos monofiléticos; el grupo de especies alboguttatus, el 
grupo de especies buckleyi, el grupo de especies leprieurii, el grupo de especies planiceps y el 
grupo de especies taurinus. Todos los grupos de especies están soportados por sinapomorfías 
moleculares pero sólo dos están definidos por sinapomorfías morfológicas o comportamentales 
putativas. El uso de corrientes para reproducirse es una sinapomorfía putativa del grupo buckleyi. 
El saco vocal sencillo y el uso de fitotelmas para reproducirse son sinapomorfías putativas del 
grupo planiceps. 
 
Las relaciones internas del grupo alboguttatus, leprieurii y taurinus parecen estar de acuerdo con 
los resultados obtenidos por Ron et al. (2012), pero la posición de O. planiceps como el taxón más 
basal en vez de O. casteneicola en el grupo de especies planiceps y la posición de O. mutabor + O. 
 
 
carri como el grupo hermano de todos los demás miembros del grupo de especies buckleyi no 
concuerdan. 
 
Como se mencionó anteriormente y como ha quedado evidenciado, el uso de carácteres 
morfológicos para estudiar las relaciones filogenéticas dentro del género Osteocephalus se ha 
dejado de lado (Figura 1); incluso cuando se ha considerado que varios de los caracteres 
diagnósticos del género no aplican para muchas de las especies que lo componen, pero aún hay 
algunos que las unen (Jungfer & Hödl 2002).  Esta tendencia es generalizada en el estudio de las 
relaciones de todos los grupos y en favor de ésta Scotland et al. (2003) han argumentado que el 
uso de carácteres moleculares como fuente de datos ofrece un mayor número de caracteres 
potencialmente no ambiguos, son fáciles y rápidos de obtener y son adecuados para analizar 
usando modelos de transformación. Por otra parte, los argumentos en contra del uso de 
carácteres  morfológicos son el limitado número de caracteres no ambiguos, la dificultad de 
codificación y conceptualización de este tipo de carácteres, lo cual reduce el número de 
caracteres disponibles para el análisis. Además de que la actual inhabilidad de incorporar 
modelos de evolución morfológica en los métodos de reconstrucción, restringe el rango de 
técnicas disponibles para el análisis de matrices que contienen datos morfológicos. Esta posición 
les llevó al punto de considerar que la morfología no ofrece esperanza alguna para resolver 
filogenias a niveles taxonómicos bajos o altos en el futuro. Sin embargo, consideran que la 
codificación de los carácteres morfológicos y su conceptualización son variables importantes que 
pueden tener un impacto negativo en un estudio por lo que la calidad de los datos son de 
importancia primaria. 
 
Figura 1. Número de caracteres morfológicos y moleculares usados en estudios en los que el 
género Osteocephalus ha sido involucrado. 
 
 
La observación de Scotland et al. (2003) sobre la importancia de la calidad de los carácteres a usar 
en un análisis filogenético no es la primera que se hace, ya lo habían hecho, entre otros Neff 
(1986), Bryant (1989) y Wägele  (1994). Todos ellos concuerdan con Scotland et al. (2003) en que 
la calidad de los datos tiene una definitiva influencia sobre la calidad de los resultados, por lo que 
consideran que cualquier análisis cladístico es solo tan bueno como y no es mejor que el análisis 
de carácteres que le precede (Neff 1986). Respecto a esta posición Carpenter (1994) ha 




considera completamente falsa la capacidad de afectación que puedan tener los métodos a prior 
en las estimaciones filogenéticas. 
 
Bock (1973) y posteriormente Bryant (1989) argumentaron que el análisis de los caracteres previo 
al análisis cladístico se ajusta bien a la aproximación hipotético-deductiva propuesta por Popper 
(Popper 2002, 2005) ya que las hipótesis planteadas pueden ser rechazadas usando la evidencia 
empírica apropiada.  
 
Toda esta atención prestada a la importancia de evaluar a priori la calidad de los carácteres que 
se usan en los análisis filogenéticos va dirigida al pesaje de estos como una herramienta para 
decidir entre hipótesis de homología; es decir, para intentar reducir o eliminar la incongruencia 
entre los caracteres. Sin embargo, Kluge (1997) considera, de manera muy acertada, que 
cualquier justificación para el pesaje diferencial, ya sea a priori o posteriori siguen una agenda 
verificacionista, además impacta negativamente la corroboración y la severidad de la prueba, ya 
sea agregando conocimiento de base o reduciendo el contenido empírico de la hipótesis, ya que 
excluir la evidencia previa (en este caso los carácteres) de un análisis (el análisis cladístico) reduce 
el contenido de la hipótesis (el cladograma) y la severidad de la prueba (prueba de consistencia). 
Aunque el argumento de Kluge (Kluge 1997) no coincide con la justificación de los defensores del 
análisis de caracteres a priori (Neff 1986; Bryant 1989; Wagele 1994; Vogt 2002) un punto en 
común entre el primer investigador y los demás es que lo importante es qué tan honestamente se 
examinan los datos relevantes para aquellas sinapomorfías que de verdad tienen el potencial de 
refutar las hipótesis cladísticas (Kluge 1997). Esto coincide con Bock (Bock 1973) quien abogó que 
lo más esencial es el desarrollo de pruebas críticas o severas que puedan proveer una fuerte base 
de falsificación de caracteres que supongan relaciones. 
 
Regularmente las suposiciones de homología a priori se plantean a partir de la correspondencia 
topográfica y estas son evaluadas a través de la prueba de similitud (Rieppel & Kearney 2002) y 
los demás análisis a priori se hacen por medio del análisis fenomenológico o del análisis proceso-
dependiente (rara vez empleado en carácteres morfológicos) para darle un peso diferencial a los 
carácteres, en ambos casos su justificación descansa en las probabilidades de que detalles 
idénticos de dos caracteres provengan de una fuente común o de que un estado de carácter se 
origine o se transforme en otro nuevo (Wägele 2005). Pero lo cierto es que desde un punto de 
vista falsificacionista importa poco si un carácter es de gran o poco valor ya que la misma 
evidencia empírica se encargará de desaprobar cualquier suposición de relaciones que este 
sugiera (Bock 1973). 
 
El presente estudio utilizará caracteres morfológicos y moleculares para establecer relaciones 
entre las especies del género Osteocephalus, con el objetivo determinar la utilidad informativa de 
los carácteres morfológicos en el establecimiento de relaciones de parentesco entre las especies 
del género de forma crítica, en el sentido de un análisis detallado de cada carácter. Para esto se 
evaluarán a priori los carácteres morfológicos a través de pruebas de suposición de homología 
como similitud, conjunción y el método estricto, que se ajustan a la aproximación hipotético-
deductiva propuesta por Popper. No se usarán como métodos de pesaje de estos caracteres, si no 
para determinar su informatividad filogenética, por lo que sus resultados no podrían usarse para 
seleccionar entre una u otra suposición de homología sobre las demás. Estas pruebas se basan 
meramente en la evidencia empírica observable que posiblemente puedan refutar las 




Varios métodos de análisis a priori de caracteres se han propuesto para los caracteres 
morfológicos, aunque Vogt (2002) propuso un método para este tipo de análisis para carácteres 
moleculares; pero debido a que el uso de datos moleculares involucra problemas diferentes y a 
que este estudio se enfoca en los carácteres obtenidos de la morfología, las pruebas propuestas 
no son aplicables a los datos moleculares por lo que solo se someterán a ellas los carácteres 
morfológicos. 
 
El trabajo está compuesto por dos capítulos, en ambos se usan pruebas a priori de suposición de 
homología que se sustenta en la lógica para determinar la calidad de cada uno de los caracteres 
morfológicos. Como punto de partida, en el primer capítulo se evalúan los carácteres diagnósticos 
propuestos por Trueb & Duellman (1971) para determinar si son informativos para la 
construcción de hipótesis filogenéticas al interior del género. En el segundo capítulo se explora 
como otra fuente potencial de carácteres filogenéticos la musculatura, enfocándose en la 
musculatura de manos, pies y musculatura superficial de la garganta. Además se hace una 
descripción detallada de ellas. También se hace un análisis filogenético involucrando solo los 
carácteres valorados como de calidad, otro análisis involucrando los datos obtenidos en ambos 
capítulos sin distinción de su calidad y por último uno integrando la totalidad de los datos 
morfológicos y los datos moleculares.  
 
 
1. Análisis sistemático de los carácteres 
diagnósticos del género Osteocephalus Steindachner 
1862 
1.1 Introducción 
La historia taxonómica del género Osteocephalus es más antigua que su disponibilidad formal 
como un nombre genérico. Steindachner (1862) fue el primero en usar este nombre en conjunto 
con un epíteto específico, pero sin suministrar carácteres que sirvieran para diagnosticar el 
género. Una muy buena documentación sobre los primeros usos del nombre genérico 
Osteocephalus antes de Steindachner (1862) fue hecho por Trueb & Duellman (1971) en su 
sinopsis sobre el género. 
 
El primer estudio en el que se definió Osteocephalus fue hecho por Goin (1961) en donde propone 
como carácteres diagnósticos 1) los sacos vocales pareados en machos, uno a cada lado del ángulo 
de la maxila y 2) dermis de la cabeza no coosificada con el cráneo pero con exostosis en los huesos 
del techo del cráneo. Más tarde Cochran & Goin (1970) adoptan la definición de Goin (1961) 
resaltando adicionalmente el grosor de la piel sobre la cabeza y la variación en el grado de 
exostosis de los huesos del techo del cráneo. Cochran & Goin (1970) incluyen solo dos de las tres 
especies incluidas por Goin (1961), aparentemente ignorando la propuesta hecha previamente por 
el segundo autor. 
 
Trueb (1970) modifica la diagnosis del género reutilizando el primer carácter propuesto por Goin 
(1961) y agrega los siguientes carácteres: 1) Cráneo más ancho que largo; 2) hocico ancho en vista 
dorsal y truncado; 3) cantus rostralis evidente y no cóncavos anteriormente; 4) configuración de 
los huesos dérmicos del techo de cráneo consistentes de crestas pobremente desarrolladas; 5) 
prenasal ausente; 6) proceso alar de los premaxilares expuestos, no coosificados, ni anteriormente 
inclinados; 7) internasal ausente; 8) palatinos presentes y 9) spehethmoide dérmico presente y 
pobremente desarrollado. Posteriormente Trueb & Duellman (1970) usaron el grosor de la piel y 
composición de esta como un carácter diagnóstico para distinguir Osteocephalus de Phrynohyas y 
posicionar Hyla verrucigera dentro del género. 
 





El último estudio donde se redefinen los caracteres diagnósticos del género Osteocephalus fue 
hecho por Trueb & Duellman (1971), en el cual incluyen los caracteres propuestos por Goin (1961) 
y algunos propuestos por Trueb (1970). Definen como carácreres diagnósticos: 1) Cráneo más 
ancho que largo, 2) huesos dérmicos del techo del cráneo bien osificados, con exostosis y/o 
coosificados en algunas especies; 3) huesos prenasal e internasal ausentes; 4) ala del 
parasphenoide orientadas posterolateralmente; 5) proceso dentígero de los prevomer angular; 6) 
sacos vocales pareados, posteriores y sobresaliendo posteroventral o posterolateralmente a los 
ángulos de las mandíbulas; 7) músculo submentalis de tamaño moderado y sin rafe; 8) músculos 
intermandibularis no diferenciado y con una aponeurosis media; 9) glándulas paratoideas 
ausentes y pobremente desarrolladas, la piel no produce las secreciones viscosas características 
del Phrynohyas (hoy Trachycephalus) 10) piel del dorso tuberculado en machos y suave en 
hembras; 11) tímpano grande, 60 por  ciento o más el diámetro del ojo; 12) dedos de las manos 
con alrededor de un tercio cubierto por membranas y tres cuartos de los dedos de los pies 
cubierto por membranas; 13) discos grandes y redondos; 14) excresencias nupciales presentes en 
machos reproductivos; 15) tubérculo metatarsal interno no modificado para cavar; 16) tubérculo 
metatarsal externo no modificado para cavar; 17) pliege tarsal débil o ausente; 18) pupila 
horizontal; 19) membrana palpebral transparente; 20) renacuajos conocidos con dos filas de 
rostrodontes en el labio superior y cinco en el labio inferior. 
 
Posteriormente, debido a la reducida extensión de las membranas en pies y manos de 
Osteocephalus rodriguezi Duellman & Hoogmoed (1992) modifican el carácter 12 de Trueb & 
Duellman (1971) para incluir este taxón en el género. Sin embargo esta modificación ya no se 
justifica como parte del conjunto de carácteres diagnosticando del género ya que el grupo de 
especies O. rodriguezi fue transferido al género Tepuihyla por Ayarzagüena et al. (1992). 
 
Actualmente se siguen asignado especies a este género sin que encajen completamente en la 
diagnosis propuesta. Este problema fue señalado por Jungfer & Höld (2002) describiendo la 
variación de seis de los caracteres diagnósticos del género. Sin embargo reconocen que hay varios 
de estos que los relacionan y que un carácter podría estar oculto en los cambios ontogenéticos. 
Atendiendo a esta observación Jungfer et al. (2013) lograron determinar que el carácter que 
relaciona a todas las especies de Osteocephalus es el patrón de coloración en los juveniles, aunque 
este carácter no es exclusivo a éste grupo ya que también se expresa en Trachycephalus typhonius. 
 
La homología entre las variaciones de los caracteres señalados por Jungfer & Höld (2002) no ha 
sido evaluada y suponer a priori que esta variación corresponde a casos de convergencia o 
paralelismo constituye una violación del principio auxiliar (Hennig 1968). Por lo tanto, la 
suposición que algunos de los carácteres diagnósticos relacionarían las especies del género no 
debe ser desechada sin valorarlos como una posible fuente de caracteres para establecer 
relaciones filogenéticas es lo más adecuado. El presente estudio emplea los caracteres 
diagnósticos del género Osteocephalus propuestos por Trueb & Duellman (1971) a partir de los 
cuales se generan las series de transformación cuya calidad para su uso en el establecimiento de 
relaciones al interior del género es valorada a priori por medio de los métodos estricto, de 
similitud y consistencia. 





Para el análisis se usaron 22 especies de ranas pertenecientes a la familia Hylidae. De estas, diez 
corresponden al género Osteocephalus o grupo propio (Tabla 1-1) representando los cinco grupos 
de especies dentro del género (Jungfer et al. 2013) y todas hacen parte del ensamble del género 
en Colombia.  
 
Los doce taxones restantes componen el grupo ajeno y se seleccionaron en base a la hipótesis 
filogenética de Hylidae propuesta por Faivovich et al. (2005). De esta manera, las especies 
seleccionadas representan las cuatro tribus en la subfamilia Hylinae (Tabla 1-1). 
Los especímenes examinados se encuentran depositados en la colección de anfibios del Instituto 
de Ciencias Naturales (ICN) – Universidad Nacional de Colombia y al Museo de Historia Natural La 
Salle, Caracas, Venezuela (MHNLS). En el Anexo A se encuentra la lista de los especímenes 
estudiados, se indica los especímenes seleccionados para los estudios miológicos y osteológicos, 
además del tipo de preparación. 
 
Tabla 1-1. Lista de especies del grupo ajeno y del grupo propio incluidas en el análisis indicando el 
grupo de especies y tribu a la que pertenecen. 
Especies Grupo de Especies Tribu 
Osteocephalus buckleyi buckleyi Lophiohylini 
O. cabrerai buckleyi Lophiohylini 
O. carri buckleyi Lophiohylini 
O. deridens planiceps Lophiohylini 
O. heyeri albogutattus Lophiohylini 
O. oophagus taurinus Lophiohylini 
O. planiceps planiceps Lophiohylini 
O. taurinus taurinus Lophiohylini 
O. verruciger buckleyi Lophiohylini 
O. yasuni leprieurii Lophiohylini 
Aparasphenodon brunoi - Lophiohylini 
Aparasphenodon venezolanus - Lophiohylini 
Nyctimantis rugiceps - Lophiohylini 
Osteopilus septentrionalis - Lophiohylini 
Tepuihyla edelcae - Lophiohylini 
Trachycephalus jordani - Lophiohylini 
Trachycephalus typhonius - Lophiohylini 
Hyloscirtus larinopygion - Cophomantini 
Hypsiboas pugnax - Cophomantini 
Dendropsophus labialis - Dendropsophini 
Pseudis paradoxa - Dendropsophini 
Smilisca phaeota - Hylini 
 
Los caracteres analizados se obtuvieron a partir de los 20 carácteres propuestos en la diagnosis del 
género hecha por Trueb & Duellman (1971). Debido a la naturaleza compuesta de estos, hubo la 





necesidad de descomponerlos en carácteres sencillos y a partir de ellos se construyeron La series 
de transformación (Figura 1-1). 
 
La terminología para los carácteres de la morfología externa sigue a Duellman (1970). Para el 
estudio de los carácteres referentes a la musculatura de la garganta se empleó lugol y ejemplares 
con doble tinción para huesos y cartílago siguiendo el protocolo de Datovo & Bockmann (2010). La 
terminología para la miología de la garganta sigue a Tyler (1971). Los cráneos de los individuos 
tinturados con doble tinción fueron posteriormente diafanizados de acuerdo con el protocolo de 
Hanken & Wassersug (1981), con el fin de examinar los carácteres osteológicos craneales y la 
terminología de la osteología craneana sigue a Trueb (1973). En el caso de los carácteres que se 
obtuvieron de la literatura en el Anexo B se indica la fuente bibliográfica. 
 
Figura 1-1. Esquema metodológico de la valoración de calidad de los caracteres morfológicos 
propuestos por Trueb & Duellman (1971) para el género Osteocephalus. 
 
Las medidas de la longitud y anchura del cráneo se tomaron con la ayuda de un calibrador de 0.05 
mm de exactitud y se sometieron a la prueba no paramétrica Mann Whitney U con el programa 
Past Ver. 2.08 (Hammer et al. 2001). Los resultados de esta prueba para los taxones de los que no 
se obtuvo información en la literatura se encuentran tabulados en el Anexo B. De esta manera se 




evaluó si la longitud y anchura media de los cráneos de las distintas especies son diferentes. Los 
ejemplares usados para esta prueba se indican en el Anexo C. 
 
La extensión de las membranas de ambos pies y manos se midió empleando la notación propuesta 
por Savage & Heyer (1967) y modificada por Myers & Duellman (1982). Los ejemplares usados 
para esta prueba se indican en el Anexo D. 
1.2.1 Polarización de carácteres y pruebas de suposición de homología 
Todas las series de transformación obtenidas fueron polarizadas usando el método del grupo 
ajeno propuesto por Watrous & Wheeler (1981) y modificado por Lynch (1997) y siguiendo 
recomendaciones de Wagele (1994). Las modificaciones introducidas al método son las siguientes: 
 
1. El grupo propio es definido sin restricciones nomenclaturales o taxonómicas asumiendo 
inicialmente que este es monofiletico (Lynch 1997). 
 
2. El grupo ajeno seleccionado para la polarización de la serie de transformación no está 
restringido por categorías taxonómicas o nomenclaturales (grupos ajenos taxonómicos en el 
sentido de Watrous & Wheeler 1981) por lo que no requiere que el grupo de taxones 
seleccionados como integrantes del grupo ajeno sea similar o cercanamente 
relacionado(Lynch 1997). Por lo tanto, su tamaño no está limitado por el número de taxones 
integrando una categoría taxonómica y puede hacerse más grande con el fin de rechazar la 
suposición de homología entre los caracteres. Al hacer más grande el grupo ajeno se aumenta 
la probabilidad de detectar en cualquier taxón del grupo ajeno un carácter o carácteres 
presentes en el grupo propio, lo que sería suficiente para falsificar el argumento de que el o 
los caracteres son derivados para el grupo propio (Lynch 1997), rechazando de esta manera la 
hipótesis de suposición de homología. Así, el método asegura que solo las sinapomorfías son 
los únicos carácteres filogenéticos informativos para establecer hipótesis de relaciones de 
parentesco ancestro-descendiente (Hennig 1968). La única limitante para el número de 
taxones integrando el grupo ajeno es la aplicabilidad de la suposición de homología entre los 
carácteres dentro de la serie de transformación. 
 
3. En ningún momento de la investigación los taxones que hacen parte del grupo propio (grupo 
propio funcional en el sentido de Watrous & Wheller (1981) pueden extraerse para ser 
incluidos en el grupo ajeno (grupo ajeno funcional en el sentido de Watrous & Wheeler 1981) 
con el fin de polarizar carácteres rechazados con el método. En palabras de Watrous & 
Wheeler (1981) ningún taxón del grupo propio funcional podrá funcionar como grupo ajeno 
funcional una vez definido el grupo propio. 
 
4. Al suponer una relación de homología entre dos carácteres, es necesario identificar de manera 
explícita las condiciones primitivas y derivadas, de esta manera es posible identificar el evento 
de transformación con el menor número de hipótesis ad hoc (Grant & Kluge 2004). En una 
serie de transformación binaria la condición derivada es identificada por exclusión y de 
manera explícita, al identificar la condición primitiva. Cuando se identifican más de dos 
carácteres derivados en una misma serie de transformación en el grupo propio, no es posible 
identificar explícitamente la condición derivada y por lo tanto no es posible ordenar los 
eventos de transformación con el método de comparación con el grupo ajeno. En este caso el 





método no puede evaluar la hipótesis de homología y sería necesario el uso de otros métodos 
para el tratamiento de este tipo de caracteres. 
 
Adicionalmente, los carácteres se evalúan con la prueba a priori de suposición de homología de 
similitud (Rieppel & Kearney 2002) y conjunción (Patterson 1982). La aprobación sucesiva de cada 
una de estas pruebas permite valorar este tipo de series como de alta calidad. En cambio, si la 
serie de transformación no puede ser polarizada o la suposición de homología es rechazada por 
cualquiera de las otras pruebas, esta es considerada como una serie de transformación de baja 
calidad y por lo tanto no informativa filogenéticamente (Figura 1-1). 
1.3 Resultados 
A partir del análisis de carácteres los propuestos por Trueb & Duellman (1971) se obtuvieron 30 
caracteres con los que se intentó construir igual número de series de transformación tentativas 
(Tabla 1-2). 
 
Los caracteres 1, 4, 5, 6, 11, 14, 15, 16, 18, 19 y 20 no fueron descompuestos ya que eran 
carácteres simples. Los nueve carácteres restantes produjeron entre dos y tres carácteres al 
descomponerlos (Tabla 1-2) produciendo 22 carácteres simples adicionales. 
 
No se construyeron series de transformación para los caracteres [código de serie de 
transformación tentativa (CSTT) a la que pertenecería entre paréntesis] músculo intermandibularis 
no diferenciado (H1), forma de los discos (M2), tubérculo metatarsal interno no modificado (O), 
pupila horizontal (R), huesos internasales no expresados (C1), músculo submentalis sin rafe (G2), ni 
tubérculo metatarsal externo no expresado (P), porque no se detectaron condiciones alternativas.  
 
Los caracteres que se refieren a discos grandes en las manos (13) y la extensión de la membrana 
en pies y manos (L1 y L2) se comportaron como carácteres continuos. Debido a esto no se 
definieron caracteres discretos. Ejemplo de lo anterior es la extensión de membranas en manos y 
pies donde los rangos entre especies se solapan, hay variación intraespecífica y en algunos casos 
hay más de una moda (Anexo E). 
 
Tampoco se construyeron series de transformación para los caracteres huesos del techo del 
cráneo bien osificados (B1) ni para el carácter tamaño moderado del m. submentalis (G1) ya que 
no se lograron establecer condiciones discretas; ni para el carácter referentes a las filas de 
rostrodontes (T) porque no se logró determinar el semaforonte; ni para el carácter referente a la 
expresión y grado de desarrollo de las glándulas paratoideas (I1 e I2), ya que este órgano no se 
desarrolla en ninguno de los taxones incluidos en el análisis. 
 
De las 30 series de transformación propuestas inicialmente solo catorce (Tabla 1-2) exhibieron 
carácteres alternativos y satisfacían las demás necesidades para la construcción de las series de 
transformación. A continuación se describen en detalle las series de transformación construidas. 
1.3.1 Definición de caracteres y construcción de series de transformación 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 0. Relación ancho-longitud de la cabeza. 




CARÁCTER 0. Cabeza tan larga como ancha CARÁCTER 1. Cabeza más ancha que larga. CARÁCTER 2. 
Cabeza más larga que ancha. 
 
Los carácteres identificados variaron dentro los individuos de la misma especie lo que significa que 
más de un carácter puede estar expresado en una misma especie. 
 
Tabla 1-2. Series de transformación tentativas construidas a partir de los caracteres diagnósticos 





CSTT Serie de transformación tentativa 
1 A Relación ancho-longitud de la cabeza* 
2 
B1 Grado de osificación de los huesos del techo del cráneo 
B2 Expresión de exostosis en los huésos dérmicos del techo del cráneo* 
B3 Expresión de la cosificación* 
3 
C1 Expresión de los internasales 
C2 Expresión de los prenasales* 
4 D Orientación del ala del parasphenoide* 
5 E Forma del proceso dentígero del prevomer* 
6 F 
Orientación del saco vocal cuando se infla respecto a los ángulos de la 
mándibula * 
7 
G1 Tamaño del músculo submentalis 
G2 Expresión de rafe en el músculo submentalis 
8 
H1 Diferenciación del músculo intermandibularis 
H2 Amplitud de la aponeurosis medial del músculo intermandibularis* 
9 
I1 Expresión de las glándulas paratoideas 
I2 Grado de desarrollo de las glándulas paratoideas 
I3 Producción de secreción viscosa a través de la piel* 
10 
J 
Tuberculación de la piel en el dorso de los machos frente a las hembras 
adultas* 
11 K Proporción longitud del timpano /longitud del ojo* 
12 
L1 Extensión de la membrana en los dedos de la mano 
L2 Extensión de la membrana en los dedos del pie 
13 
M1 Tamaño de los discos 
M2 Forma de los discos 
14 N Expresión e excresencias nupciales en machos reproductivos* 
15 O Modificación del tubérculo metatarsal interno 
16 P Expresión del tubérculo metatarsal externo 
17 
Q1 Expresión del pliegue tarsal* 
Q2 Grado de desarrollo del pliegue tarsal 
18 R Orientación del eje más largo de la pupila 
19 S Expresión de pigmentación en la membrana palpebral* 
20 T Formula de hileras de rostrodontes 





* Series de transformación construidas exitosamente. Las letras y números en negrita 
corresponden al código de serie de transformación tentativa asignado para cada una de las series 
de transformación. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 1. Expresión de exostosis en los huesos dérmicos del techo del cráneo. 
 
CARÁCTER 0. Expresado. CARÁCTER 1. No expresado. 
 
Para la evaluación de los caracteres en esta serie de transformación se encontraron los siguientes 
patrones de desarrollo de la exostosis relacionados a la longitud rostro cloaca (Anexo F). 
 
En O. planiceps la exostosis aparece en los nasales a aproximadamente 27 mm. LRC y ha aparecido 
en el sphenethmoide y los frontoparietales al alcanzar 53 mm. LRC aproximadamente. 
 
En O. heyeri la exostosis aparece a aproximadamente lo 32 mm. LRC y parece no desarrollarse en 
los demás huesos del techo del cráneo incluso al acercarse a los 49 mm. LRC. 
 
En O. deridens la aparición de la exostosis en los nasales aparece a aproximadamente los 33 mm. 
LRC y esta avanza hasta el sphenethmoide dérmico y más débilmente sobre los frontoparietales a 
aproximadamente los 47 mm. LRC. 
 
En O. yasuni la exostosis probablemente aparece en los nasales a aproximadamente 37 mm. LRC y 
se desarrolla en el sphenethmoide dérmico al alcanzar 46 mm. LRC aproximadamente. El 
fenómeno continúa avanzando hasta llegar a los frontoparientales de una manera bien definida 
después de los 56 mm. LRC. 
 
En O. buckleyi el individuo examinado tiene una LRC de 39,83 mm. y sus nasales exhiben exostosis 
bien definida. 
 
En O. carri la exostosis en los nasales aparece a aproximadamente 42 mm. LRC. En esta especie 
parece que hay una diferencia de dimorfismo en la velocidad de desarrollo de este fenómeno. En 
las hembras podría aparecer primero la exostosis de los nasales, pero el avance hacia los huesos 
posteriores ocurriría primero en los machos a aproximadamente 51 mm. LRC. 
 
En los dos machos de O. cabrera examinados parece haber un patrón ontogenético diferente. En 
estos ejemplares que son de 47,65 mm. y 55,3 mm. LRC parece que el fenómeno va de los nasales 
a los frontoprietales donde la exostosis es distintiva, pero esta no se desarrollaría en el 
sphenethmoide dérmico. 
 
En O. verruciger el desarrollo de exostosis en los nasales aparece a los 49 mm. LRC 
aproximadamente y continúa su desarrollo hacia el sphenethmoide y termina en los 
frontoparietales. 
 
Se identificaron dos carácteres en el grupo ajeno, uno de los cuales es compartido con el grupo 
propio. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 2. Expresión de la coosificación. 
 




CARÁCTER 0. Expresada. CARÁCTER 1. No expresada. 
 
El único carácter identificado en el grupo interno fue identificado también en el grupo ajeno.  
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 3. Expresión de los prenasales. 
 
CARÁCTER 0. Expresados. CARÁCTER 1. No expresados. 
 
De los dos carácteres identificados, el único carácter presente en el grupo propio fue compartido 
con el grupo ajeno. 
 
SERIE DE TRASFORMACIÓN 4. Orientación del ala del parasphenoide. 
 
CARÁCTER 0. Orientación posterolateral, cuando el ángulo es superior a 91 grados. CARÁCTER 1. 
Orientación lateral, cuando el ángulo está entre 89 y 91 grados. CARÁCTER 2. Orientación 
anterolateral, cuando el ángulo es menor a 89 grados. 
 
La orientación de este proceso se determinó de acuerdo al ángulo formado por el eje transversal 
del ala del parasphenoide respecto al eje longitudinal de proceso cultriforme del parasphenoide 
(Figura 1-2). Los caracteres expresados en el grupo propio también se expresaron en el grupo 
ajeno. En algunas especies del grupo propio y del ajeno se encontró más de un carácter. 
 
Figura 1-2. Esquema de medición de la orientación posterolateral (A), lateral (B) y 
anterolateral (C) del ala del parasfenoide. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 5. Forma del proceso dentígero del prevomer. 
 
CARÁCTER 0. Angular. CARÁCTER 1. Recto. CARÁCTER 2. Irregular. CARÁCTER 3. Curvo. CARÁCTER 4. En 
forma de U. 
 
Se encontró mucha variación en los carácteres de esta serie de transformación. No solo se 
encontró variación de este carácter entre los taxones estudiados sino también dentro y entre los 
individuos de una misma especie.  
 





SERIE DE TRANSFORMACIÓN 6. Orientación del saco vocal cuando se infla respecto a los ángulos de la 
mandíbula. 
 
CARÁCTER 0. Orientado posterolateralmente. Estos sacos se elevan por encima de los ángulos de la 
mandíbula y hay expansión subgular formando una protuberancia en forma de U. CARÁCTER 1. 
Orientado posteroventralmente. En este caso pueden inflarse desde atrás de los ángulos de la 
mandíbula pero no se elevan sobre estos. CARÁCTER 2. Orientado subgularmente. Es un saco 
sencillo que se infla por debajo de los ángulos de la mandíbula. CARÁCTER 3. Semicircular. Es un 
saco sencillo que se orienta subgular y posterolateralmente, se infla desde arriba de los ángulos de 
la mandíbula pero no se eleva por encima de ellos (Figura 1-3). 
 
Figura 1-3: Orientación posterolateral (A), posteroventral (B), subgular (C) y semicircular (D) 
de los sacos vocales. Modificado de Duellman (2001). 
 
 
Se identificaron cuatro carácteres en el grupo propio y tres en el grupo ajeno, dos de los cuales 
son compartidos con el grupo propio. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 7. Amplitud de la aponeurosis medial del m. intermandibularis. 
 
CARÁCTER 0. Elongado. CARÁCTER 1. Uniforme. 
 
Se detectaron dos caracteres y el único carácter encontrado en el grupo propio también se 
detectó en el grupo ajeno. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 8. Producción de secreción viscosa a través de la piel. 
 
CARÁCTER 0. No expresado. CARÁCTER 1. Expresado. 
 
Dos carácteres fueron detectados en este estudio pero solo se encontró uno en el grupo propio 
que es compartido con el grupo ajeno. 





SERIE DE TRANSFORMACIÓN 9. Tuberculación de la piel en el dorso de los machos adultos frente a las 
hembras adultas. 
 
CARÁCTER 0. Tuberculado en machos y suave hembras suaves. CARÁCTER 1. Suave en machos y 
hembras. CARÁCTER 2. Tuberculado en machos y hembras. CARÁCTER 3. Suave en machos y 
tuberculado en hembras. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 10. Proporción longitud del tímpano /longitud del ojo. 
 
CARÁCTER 0. Longitud del tímpano/Longitud del ojo igual o más del 60%. CARÁCTER 1. Longitud del 
tímpano /Longitud del ojo menor del 60%. 
 
Los dos carácteres identificados se expresan en el grupo propio y el ajeno, incluso entre individuos 
de una misma especie. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 11. Expresión de excresencias nupciales en machos reproductivos 
 
CARÁCTER 0. Expresadas. CARÁCTER 1. No expresadas. 
 
Solo se detectó un carácter en el grupo propio que fue compartido con el grupo ajeno en donde se 
encontró un carácter adicional. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 13. Expresión del pliegue tarsal. 
 
CARÁCTER 0. No expresado. CARÁCTER 1. Expresado. 
 
El único carácter identificado en el grupo propio es compartido con el grupo ajeno, pero 
adicionalmente hay un segundo carácter expresado en el grupo ajeno. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 14. Expresión de pigmentación de la membrana palpebral. 
 
CARÁCTER 0. Membrana palpebral transparente. CARÁCTER 1. Membrana palpebral pigmentada. 
 
Las suposiciones de homología de los carácteres en las catorce series de transformación fueron 
aprobadas por la prueba de similitud, pero al intentar polarizar con el método estricto solo se 
identificaron caracteres derivados en las series de transformación 5 (Carácter 2), 6 (Carácter 3) y 9 
(Carácter 3) pero no se pudo identificar explícitamente los caracteres primitivos correspondientes 
(Tabla 1-3). Es decir, que aunque se pudo identificar caracteres derivados esto no fue posible para 
los carácteres primitivos correspondientes, lo que lleva a que la suposición de homología de todas 
las series de transformación construidas sea rechazada a través del método estricto. 
 
Por otro lado, La expresión de más de un caráctere (polimorfismo) en la serie de transformación 4 
por Aparasphenodon venezolanus, Osteocephalus cabrerai, O. deridens y O. yasuni; en la serie de 
transformación 5 por A. venezolanus, Tepuhyla edelcae, O. buckleyi, O. deridens, O. carri, O. heyeri, 
O. planiceps, O. taurinus, O. verruciger y O. yasuni; en la serie de transformación 7 por Smilisca 
pheota; en la serie de transformación 9 por T. edelcae, O. deridens, O. carri, O. oophagus, O. 
planiceps, O. taurinus y O. yasuni; en la serie de transformación 10 por A. brunoi, A. venezolanus, 





Hyloscirtus larinopygion, Nyctimantis rugiceps, Pseudis paradoxa, Smilisca phaeota, O. buckleyi, O. 
deridens, O. carri, O. heyeri, O. planiceps, O. taurinus, O verruciger y O. yasuni y en la serie de 
transformación 13 por A. venezolanus, O. cabrerai, O. planiceps y O. verruciger (Tabla 1-3), 
sugieren la negación de la suposición de homología entre los carácteres de estas series de 
transformación por medio de la prueba de conjunción. 
 
Tabla 1-3. Matriz de 22 especies por 14 series de transformación valoradas en el análisis. 
 
Series de Transformación 
 
0                   1       
Especies 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 
Hyloscirtus larinopygion 1 0 1 0 0 4 ? 0 0 1 A 0 0 0 
Hypsiboas pugnax ? 1 0 0 0 ? 2 ? 0 1 ? ? 0 1 
Dendropsophus labialis 2 0 1 0 ? 1 ? 0 0 1 1 1 0 0 
Pseudis paradoxa 2 1 1 0 0 4 2 0 0 1 A 1 1 0 
Aparasphenodon brunoi 2 0 0 1 2 0 1 1 0 1 A 0 0 1 
Aparasphenodon venezolanus 2 0 1 1 A A 0 1 0 1 A 0 0 A 
Nyctimantis rugiceps ? 0 1 0 1 1 2 1 0 1 A ? 0 0 
Osteopilus septentrionalis 2 0 0 0 ? 1 2 1 0 2 ? 0 0 0 
Smilisca phaeota 1 1 1 0 0 1 2 A 0 1 A 0 0 0 
Tepuihyla edelcae 0 0 0 0 0 A ? 0 0 B 0 0 0 1 
Trachycephalus jordani 2 0 0 0 C 1 0 0 0 1 1 0 0 0 
Trachycephalus typhonius 2 0 1 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 
Osteocephalus buckleyi 1 0 0 0 0 E 3 0 0 0 A 0 0 0 
Osteocephalus cabrerai 1 0 0 0 A A 1 0 0 2 0 0 0 A 
Osteocephalus carri 2 0 0 0 A E 1 0 0 D A 0 0 0 
Osteocephalus deridens 1 0 0 0 0 A ? 0 0 A A 0 0 0 
Osteocephalus heyeri 0 0 0 0 0 E ? 0 0 0 A 0 0 0 
Osteocephalus oophagus ? 0 0 ? ? 0 3 0 0 A 0 0 0 0 
Osteocephalus planiceps 0 0 0 0 0 E ? 0 0 B A 0 0 A 
Osteocephalus taurinus 1 0 0 0 0 E 0 0 0 B A 0 0 0 
Osteocephalus verruciger 1 0 0 0 0 A 0 0 0 0 A 0 0 A 
Osteocephalus yasuni 0 0 0 0 A E 0 0 0 B A 0 0 0 
Las letras de la A a la G son empleadas para caracteres polimórficos y se refieren a las siguientes 
combinaciones. A: 0/1, B: 0/2, C: 1/2, D: 0/1/2/3, E: 0/1/3. Los signos de interrogación se usan 
para datos desconocidos, 
 
Aunque algunas series de transformación tuvieron un resultado positivo al valorarlas a través de 
los métodos de similitud y conjunción, ninguno de ellos tuvo resultado favorable al aplicar el 
método estricto (Tabla 1-4). Esto genera un balance negativo, dando como resultado una baja 
calidad en general de estas series de transformación. 





Como se ha mencionado antes, Trueb & Duellman (1971) propusieron los caracteres diagnósticos 
de Osteocephalus sin considerar si estos portaban información filogenética. Sin embargo, también 
se ha considerado que algunos de estos podrían relacionar las especies que lo componen (Jungfer 
& Hödl 2002). Ciertamente varios de estos carácteres los unen y corresponde a aquellos de los que 
no se pudieron construir series de transformación porque se expresó un solo carácter en todos los 
taxones incluidos en el análisis. La amplia distribución de los caracteres a esta escala de muestreo  
lleva a suponer que si hacen parte de una serie de transformación probablemente corresponden a 
plesiomorfias. 
 
Tabla 1-4. Valoración de la calidad de las series de transformación construidas a partir de los 
caracteres morfológicos definidos por Trueb & Duellman (1971) para el género Osteocephalus. B: 
Baja calidad 
 
Series de transformación 
 
0                   1       
Método 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 
Similitud              
Estricto              
Conjunción              
               Calidad B B B B B B B B B B B B B B 
 
Es importante que los caracteres taxonómicos y principalmente los filogenéticos sean muy bien 
definidos, deben proveer de medidas de referencia e indicar el semaforonte en donde se aplica la 
observación. El no proveer de estas propiedades al carácter puede llevar a confusiones o a su 
difícil determinación. Esto ocurre varias veces en el caso bajo estudio.  
 
Sin el establecimiento de referencias es difícil definir el cráneo bien osificado en Osteocephalus. 
De acuerdo con Trueb (1970) en los huesos externos de los cráneos bien osificados (1) Hay una 
proliferación proximal del hueso de manera que el cráneo está completamente cubierto. (2) Los 
elementos dérmicos pareados convergen el uno con el otro y (3) todos los elementos dérmicos 
articulan con los huesos adyacentes. Otro indicador es la extensión de osificación en los 
frontoparietales. En este caso, siguiendo estos parámetros solo se pueden identificar una 
condición extrema, cráneos bien osificados. Igualmente ocurre con el tamaño moderado del 
submentalis en este género. Más allá de que este carácter también es utilizado por Tyler (1971) 
para describir la condición del mismo músculo en otros géneros de hylidos, no hay manera de 
determinar lo que para los autores era un m. submentalis moderado, ya que no dan una definición 
o escala para determinar dicha condición. 
 
La indicación del semaforonte sobre el cual aplica la observación, sobre todo cuando el carácter es 
obviamente afectado por el proceso de desarrollo ontogenético, es de importancia crucial. Tal vez 
esta sea una de las falencias más repetidas en los carácteres empleados por Trueb & Duellman 
(1971). Al igual que la tuberculación del dorso y el grado de osificación del huesos del cráneo, la 
expresión de exostosis y formula de rostrodontes en los renacuajos son carácteres sujetos a 
cambios ontogenéticos por lo que es necesario indicar el semaforonte sobre el que se hace la 
observación. 






Da Silva (1998) en su intento de no violar el principio auxiliar de Hennig (1968) supuso la 
homología de la exostosis en la familia Hylidae, individualizando este fenómeno a los huesos 
independientes y no encontró información en este carácter. Por esto el carácter en este estudio 
fue valorado intentado ser fiel a la interpretación de Trueb & Duellman (1971), pero este enfoque 
lleva a considerar la exostosis como un evento ocurrido más de una vez en la historia evolutiva de 
los hylidos al menos. 
 
La ausencia de un semaforonte sobre el que evaluar la expresión de la exostosis obligó a examinar 
el proceso de desarrollo para determinar si existe un patrón de desarrollo y seleccionar un 
semaforonte apropiado. De acuerdo con los resultados se puede inferir que a excepción de O. 
cabrerai y O. heyeri el patrón de desarrollo ontogenético de la exostosis inicia en los nasales y se 
va extendiendo hacia los huesos posteriores del techo del cráneo. En O. cabrerai el patrón es 
diferente porque aparentemente el sphenethmoide dérmico no desarrolla exostosis y en O. heyeri 
esta no se extiende hacia los huesos posteriores. 
 
Estos patrones de desarrollo ontogenético de la exostosis inferidos en los huesos del techo del 
cráneo de Osteocephalus están claramente sesgados debido a la falta de una serie completa de 
desarrollo, producto de la limitada disponibilidad de ejemplares a lo largo del proceso de 
crecimiento. Ejemplo de este sesgo, es el patrón propuesto para O. heyeri que aparentemente no 
desarrolla exostosis más allá de los nasales. Este patrón podría rechazarse y suponer que sigue el 
patrón generalizado dentro del género al compararse con el desarrollo ontogenético de O. 
verruciger, en donde la exostosis de los nasales se retrasa hasta los 49 mm. LRC, talla máxima que 
logra un individuo de O. heyer. En este caso estaría dentro del orden lógico suponer que O. heyeri 
no desarrolla exostosis en el sphenethmoide dérmico, ni en los frontoparietales porque no supera 
esta talla y por eso el desarrollo de la exostosis no se extiende hacia los huesos posteriores, como 
ocurre en O. verruciger. Por otro lado están los casos como el de O. deridens (una especie tan 
pequeña como O. heyeri) y O. yasuni, en donde el desarrollo de la exostosis hacia los huesos 
posteriores inicia antes de alcanzar los 49 mm. LRC, apoyando la suposición que en O. heyeri solo 
se desarrolla la exostosis en los nasales. Trueb & Duellman (1971) probablemente también 
contaron con esta limitación por lo que tampoco podrían seleccionar un semaforonte. Algo que 
parece estar claro es que tratar este carácter como la expresión o no de exostosis en la especie no 
es la forma apropiada. 
 
La imposibilidad de establecer relaciones ancestro descendiente dentro de Osteocephalus con los 
caracteres que actualmente son usados para diagnosticarlo, demuestra que si estos caracteres son 
informativos, no son sinapomorfías del género, como lo suponían Ron & Pramuk (1999). Por las 
distribuciones casi idénticas de los carácteres en taxones como Tepuihyla adelcae y 
Trachycephalus typhonius podría pensarse que estos son sinapomorfías de una clado mas grande 
que Osteocephalus, como también lo presumían Ron & Pramuk (1999). Pero la mayoría de estos 
caracteres son compartidos entre el grupo propio y los taxones no lophiohylines del grupo ajeno, 
lo que supone que si estos son informativos filogenéticamente, son sinapomorfías de un clado 
incluso más grande que la tribu Lophiohylini. 
 
Recientemente Jungfer et al. (2013) consideraron algunos carácteres comportamentales y de 
morfología externa como informativos filogenéticamente. En su estudio proponen como 
sinapomorfía putativa del grupo buckleyi el uso de corrientes de agua como sitios de 
reproducción, pero dos de las especies componiendo el grupo (buckleyi y mutabor) también se 




reproducen en aguas estancadas(Jungfer et al. 2013). Por lo tanto, por conjunción, este carácter 
no puede ser útil para relacionar las especies del grupo buckleyi. También definen como 
sinapomorfías putativas del grupo planiceps el uso de fitotelmas y el saco vocal sencillo y subgular. 
Pero especies del grupo taurinus también se reproducen en fitotelmas, demostrando que este 
carácter se comporta como una homoplasia si en verdad son carácteres derivados. El saco sencillo 
subgular está presente en especies de los grupos buckleyi y leprieurii, pero más importante es que 
también se presenta en el grupo ajeno seleccionado en el presente estudio; es decir, este no es un 
carácter derivado y por lo tanto no puede ser considerado como una sinapomorfía. 
 
De todos los caracteres evaluados aquí propuestos por Trueb & Duellman (1971), los sacos vocales 
probablemente contengan información filogenética. Pero la imposibilidad de identificar la 
condición primitiva y por lo tanto el proceso de transformación que condujo a la condición 
derivada del saco vocal semicircular al inflarse, obliga a rechazar esta serie de transformación 
como filogenéticamente informativa. Si esta suposición fuera correcta Tepuihyla exophthalmus 
(antes Osteocephalus) O. subtilis y O. mutabor, cuyos sacos vocales fueron explícitamente 
descritos como semicirculares (Jungfer & Hödl 2002, Martins & Cardoso 1987, Smith & Noonan 
2001) formarían un clado. A este clado también pertenecería O. oophagus con saco vocal 
semicircular de acuerdo a lo reportado en video por Lima (2006). Este grupo coincide con la 
hipótesis de Jungfer & Höld (2002) de un grupo de especies que utilizan bromelias para 
reproducirse pero no se ha obtenido un clado como ese en los estudios filogenéticos previos de 
Osteocephalus (Moravec et al. 2009, Ron et al. 2010, Ron et al. 2012, Salerno et al. 2012, Wiens et 
al. 2005), ni coincide con los resultados de Jungfer et al. (2013). De acuerdo con esto, el saco vocal 
semicircular habría aparecido más de una vez en la historia evolutiva del género, incluso habría 
aparecido fuera de Osteocephalus, en Tepuihyla (Salerno et al. 2012; Jungfer et al. 2013). 
1.5 Conclusiones 
El género ha sido tratado tradicionalmente como un grupo miscelánea. Este tratamiento ha sido 
probablemente debido entre otras razones a: 1) La falta de definición clara de caracteres tales 
como la orientación del saco vocal al inflarse. 2) La falta de asignación de un semaforonte explicito 
tal como en el caso de expresión de la exostosis, cosificación, tuberculación de la piel, formula de 
rostrodontes. 3) La falta de medidas de referencias tales como el grado de extensión de la 
osificación de los huesos del techo del cráneo, tamaño del submentalis, grado de desarrollo de las 
glándulas paratoideas, tamaño de los discos de pies y/o manos y grado de desarrollo del pliegue 
tarsal. 
 
Los carácteres empleados para diagnosticar las especies del género Osteocephalus no poseen 
información filogenética que permita establecer relaciones entre las especies que lo componen. El 
género fue definido a partir de miembros “típicos” como O. buckleyi, O. taurinus, O. leprieurii y O. 
pearsoni, es decir, sus características diagnósticas corresponden a patrones generales tal como se 
construían los grupos politéticos. 
 
Las relaciones filogenéticas encontradas por Jungfer, et al. (2013) entre los cinco grupos de 
especies en Osteocephalus están soportadas exclusivamente por caracteres moleculares. La 
evaluación de los caracteres propuestos como sinapomorfías con las pruebas empleadas en este 
estudio da como resultado el rechazo de estos. Uno de ellos, el saco vocal subgular sencillo, es una 





condición presente por fuera del género y el uso de corrientes como sitio de reproducción no ha 
aparecido en otros grupos de ranas (por ejemplo familia Centrolenidae y el género Hyloscirtus). 
1.6 Recomendaciones 
Se deben considerar aproximaciones diferentes para abordar carácteres como el desarrollo de la 
exostosis en el cráneo y la orientación de los sacos vocales al inflarse. En el primer caso está claro 
que la baja densidad en el muestreo de la serie de desarrollo ontogenético de cada especie 
representa un sesgo para tratar de determinar patrones de desarrollo ontogenético. La solución a 
este problema ayudaría a determinar la utilidad de este carácter para establecer relaciones 
filogenéticas. En el caso de los sacos vocales es apropiado examinarlo desde otro punto de vista 
distinto al de la morfología externa y tal vez la arquitectura de este brinde alguna luz al respecto. 
El rechazo de estos dos caracteres podría estar reflejando las limitaciones encontradas al 
momento de abordarlos. 
 
 
2. Exploración de carácteres miológicos en el 
género Osteocephalus Steindachner 1862 
2.1 Introducción 
La sistemática del género Osteocephalus ha sido un tema ampliamente abordado, tanto sus 
relaciones con otros géneros como sus relaciones internas. Inicialmente los estudios involucrando 
el género se centraron en sus relaciones con otros grupos y con el desarrollo de la sistemática 
molecular los estudios sobre sus relaciones filogenéticas internas se hicieron más abundantes, 
hasta llegar a casi su total representatividad en estas investigaciones. 
 
El primero estudio involucrando el género Osteocephalus fue desarrollado por Trueb (1970), 
donde propone a Trachycephalus como grupo hermano sin alcances sobre las relaciones dentro 
del género. Luego da Silva (1998) encuentra en su tesis doctoral no publicada, que el género es 
parafilético respecto a otros géneros de hylidos. Estos dos estudios emplearon exclusivamente 
caracteres morfológicos para construir sus hipótesis filogenéticas. 
 
Después de da Silva (1998) los estudios continuaron enfocándose en las relaciones a nivel de 
género en los que se emplearon carácteres moleculares y morfológicos. En su estudio Wiens et al. 
(2005) encontró que usando únicamente carácteres morfológicos no se podía probar el 
monofiletismo de este género. En este sentido sus resultados fueron similares a los de Faivovich et 
al. (2005), quienes tampoco encontraron sinapomorfías morfológicas para el grupo. 
Adicionalmente, Faivovich et al. (2005) encontraron no monofilético el género en la forma en que 
este estaba compuesto y propusieron como grupo hermano el género Tepuihyla. Estos son los 
últimos estudios filogenéticos empleando carácteres morfológicos, además de moleculares, en los 
que estuvo involucrado este género. 
 
Los estudios posteriores enfocaron sus esfuerzos en las relaciones internas del género y a 
aumentar el número de taxones involucrados en el análisis. De esta manera Moen & Wiens (2009) 
encontraron tres líneas filéticas principales y Moravec et al. (2009) identificaron una línea filética 
adicional. Los siguientes análisis (Wiens et al. 2010; Pyron & Wiens 2011; Ron et al. 2012) no 
obtuvieron resultados muy diferentes. 
 
El aumento del muestreo de diferentes poblaciones y el uso de herramientas como la genética 
hicieron evidente la existencia de especies cripticas dentro de las especies nominales. Ejemplo de 
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esto son los resultados obtenidos por Salerno et al. (2012) y Jungfer et al. (2013), quienes 
identificaron especies no descritas dentro de sus muestreos y además rechazaron el 
monofiletismo de Osteocephalus.  
 
De acuerdo con sus resultados, Jungfer et al. (2013) reorganizaron el género, erigiendo el nuevo 
género Dryaderces y segregaron a Osteocephalus exophthalmus a Tepuihyla. De esta manera, el 
género Osteocephalus es monofilético y está compuesto por cinco grupos de especies también  
monofiléticos, alboguttatus, buckleyi, leprieurii, planiceps y taurinus. Todos estos grupos están 
soportados por sinapomorfías moleculares y solo los grupos buckleyi y planiceps están soportados 
por sinapomorfías putativas. La sinapomorfía putativa del grupo buckleyi es su uso de corrientes 
como sitios de reproducción y del grupo planiceps el saco vocal sencillo y el uso de fitotelmas 
como sitio de reproducción. 
 
Actualmente el género Osteocephalus tiene como sinapomorfía putativa el patrón de coloración 
juvenil y las relaciones evolutivas al interior de este se encuentran soportadas por carácteres 
moleculares casi exclusivamente, dejando de lado la morfología como posible fuente de caracteres 
filogenéticos. Estas fuentes de caracteres son muchas y hasta el momento solo se ha considerado 
la morfología externa, que no ha resultado de mucha utilidad para estos efectos. Una de estas 
fuentes de caracteres morfológicos puede ser la musculatura, nunca antes considerada en el 
estudio de las relaciones de parentesco al interior de género. 
 
Considerando lo anterior, este estudio se enfocará en determinar la utilidad de caracteres 
miológicos para la construcción de las relaciones filogenéticas entre las especies del género 
Osteocephalus. El trabajo se enfocará en la musculatura superficial de la garganta, manos y pies, 
caracterizar su variación y evaluar a priori la suposición de homología entre los caracteres 
encontrados. Estos caracteres, junto con datos moleculares, serán evaluados a posteriori a través 
de análisis filogenéticos que permitan determinar su utilidad en la reconstrucción de relaciones 
filogenéticas del género con sus aliados y al interior de este. 
2.2 Métodos  
Los taxones incluidos en el análisis corresponden a 22 especies de ranas pertenecientes a la familia 
Hylidae. De estas, diez corresponden al grupo propio (Tabla 2-1) representando los cinco grupos 
de especies dentro del género (Jungfer et al. 2013) y todas hacen parte del ensamble del género 
en Colombia.  
 
Las doce especies del grupo ajeno se seleccionaron en base a la hipótesis filogenética de la familia 
Hylidae propuesta por Faivovich et al. (2005). De esta manera, las especies seleccionadas 
representan las cuatro tribus en la subfamilia Hylinae (Tabla 2-1). 
 
Los especímenes examinados para las disecciones se encuentran depositados en la colección de 
anfibios del Instituto de Ciencias Naturales (ICN) – Universidad Nacional de Colombia y en el 
Museo de Historia Natural La Salle, Caracas, Venezuela (MHNLS). En el Anexo A se indican los 
especímenes seleccionados para las disecciones. 
 
Para la obtención de los carácteres de musculatura de cada especie se hizo disección de la 
musculatura de la garganta, así como de ambas manos y pies de cada ejemplar, sometiendo a 
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doble tinción para huesos y cartílago los ejemplares, siguiendo el protocolo de Datovo & 
Bockmann (2010). Además se usó solución de lugol para determinar la orientación de las fibras 
musculares (Bock & Shear 1972). 
 
Tabla 2-1.  Lista de especies del grupo ajeno y del grupo propio incluidas en el análisis 
indicando el grupo de especies asignado y tribu a la que pertenecen según Faivovich et al. (2005) 
Especies Grupo de Especies Tribu 
Osteocephalus buckleyi buckleyi Lophiohylini 
Osteocephalus cabrerai Buckleyi Lophiohylini 
Osteocephalus carri buckleyi Lophiohylini 
Osteocephalus deridens planiceps Lophiohylini 
Osteocephalus heyeri alboguttatus Lophiohylini 
Osteocephalus oophagus taurinus Lophiohylini 
Osteocephalus planiceps planiceps Lophiohylini 
Osteocephalus taurinus taurinus Lophiohylini 
Osteocephalus verruciger buckleyi Lophiohylini 
Osteocephalus yasuni leprieurii Lophiohylini 
Aparasphenodon brunoi - Lophiohylini 
Aparasphenodon venezolanus - Lophiohylini 
Nyctimantis rugiceps - Lophiohylini 
Osteopilus septentrionalis - Lophiohylini 
Tepuihyla edelcae - Lophiohylini 
Trachycephalus jordani - Lophiohylini 
Trachycephalus typhonius - Lophiohylini 
Hyloscirtus larinopygion - Cophomantini 
Hypsiboas pugnax - Cophomantini 
Dendropsophus labialis - Dendropsophini 
Pseudis paradoxa - Dendropsophini 
Smilisca phaeota - Hylini 
 
La terminología de la miología de la garganta sigue a Tyler (1971), del aparato hioideo sigue a 
Trewavas (1932), de la miología del pie sigue a Burton (2001, 2004), de la osteología tarsal sigue a 
Fabrezi (1993), de la miología de la mano sigue a Burton (1996, 1998a, 1998b) y de la osteología 
de los carpos sigue a Fabrezi (1992). Los dedos de las manos están numerados desde el dedo 
interno al externo siguiendo la hipótesis de que el dedo I se perdió en los anuros (Shubin & 
Alberch 1986). 
2.2.1 Evaluación a priori: pruebas de suposición de homología 
Regularmente se emplea el término carácter para referirse al conjunto de expresiones fenotípicas 
que puede presentar una característica que es objeto de estudio en el análisis filogenético y 
estado cada una de las expresiones fenotípicas alternativas de las que se supone son homólogas 
entre si. En este estudio se empleará el término carácter para referirnos a una expresión 
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fenotípica en particular y serie de transformación (ST) para referirnos al conjunto de carácteres 
que se supone son homólogos entre si. 
 
Las series de transformación (ST) construidas con los carácteres obtenidos de la musculatura 
fueron evaluadas usando como pruebas para evaluar la calidad de las suposiciones de homología 
las pruebas de similitud (Rieppel & Kearney 2002), conjunción (Patterson 1982) y el método del 
grupo ajeno (Watrous & Wheeler 1981) modificado por Lynch siguiendo recomendaciones de 
Wägele (1994). Estos mismos métodos se usaron para explorar la calidad de los caracteres dentro 
de las ST a un nivel jerárquico superior, estableciendo en este caso como grupo propio los taxones 
pertenecientes a la tribu Lophiohylini y como grupo ajeno todos aquellos taxones no lophiohylinis 
representando las tribus Cophomantini, Dendropsophini e Hylini según el arreglo sistemático 
propuesto por Faivovich et al. (2005) (Tabla 2-1). De esta manera se clasificaron en serie de 
transformación de baja calidad (STBC) aquellas series de transformación con resultados negativos 
en todos o al menos una de las pruebas ejecutadas y serie de transformación de calidad (STAC) 
aquellas que obtuvieron resultados positivos para todas las pruebas ejecutadas (Figura 2-1). Esta 
clasificación no refleja mayor o menor confianza en una ST, solo expresa el número de pruebas 
aprobadas por la ST y reconoce la posibilidad de un reanálisis de las STBC. 
 
Figura 2-1. Tratamiento de las series de transformación empleadas para los análisis filogenéticos 
en este estudio. 
 
Bases lógicas tras los carácteres morfológicos de Osteocephalus (Amphibia: Anura: Hylidae) 27 
 
 
 Polarización de carácteres 
Todas las series de transformación obtenidas fueron polarizadas usando el método del grupo 
ajeno propuesto por Watrous & Wheeler (1981) siguiendo recomendaciones de Wägele (1994) y 
modificaciones propuestas por Lynch (1997). Las modificaciones introducidas al método son las 
siguientes: 
 
1. El grupo propio es definido sin restricciones nomenclaturales o taxonómicas asumiendo 
inicialmente que este es monofilético (Lynch 1997). 
 
2. El grupo ajeno seleccionado para la polarización de la ST no está restringido por categorías 
taxonómicas o nomenclaturales [grupos ajenos taxonómicos en el sentido de Watrous & 
Wheeler (1981)] por lo que no requiere que el grupo de taxones seleccionados como 
integrantes del grupo ajeno sea similar o cercanamente relacionado (Lynch 1997). Por lo 
tanto, su tamaño no está limitado por el número de taxones integrando una categoría 
taxonómica y puede hacerse más grande con el objetivo de rechazar la suposición de 
homología entre los caracteres. Al hacer más grande el grupo ajeno se aumenta la 
probabilidad de detectar en cualquier taxón del grupo ajeno un carácter o carácteres 
presentes en el grupo propio, lo que sería suficiente para falsificar el argumento de que el o 
los caracteres son derivados para el grupo propio (Lynch 1997), rechazando de esta manera la 
hipótesis de suposición de homología. Así, el método asegura que solo las sinapomorfías son 
los únicos carácteres filogenéticos informativos para establecer hipótesis de relaciones de 
parentesco ancestro-descendiente (Hennig 1968). La única limitante para el número de 
taxones integrando el grupo ajeno es la aplicabilidad de la suposición de homología entre los 
carácteres dentro de la ST, es decir, todas las especies del reino animal que no pertenezcan al 
grupo propio que se presume es monofilético pueden ser consideradas como parte del grupo 
ajeno (Wagele 1994). 
 
3. En ningún momento de la investigación los taxones que hacen parte del grupo propio [grupo 
propio funcional en el sentido de Watrous & Wheller (1981)] pueden extraerse para ser 
incluidos en el grupo ajeno [grupo ajeno funcional en el sentido de Watrous & Wheeler  
(1981)] con el fin de polarizar carácteres rechazados con el método. En términos de Watrous & 
Wheeler  (1981), ningún taxón del grupo propio funcional podrá funcionar como grupo ajeno 
funcional una vez definido el grupo propio. 
  
4. Al suponer una relación de homología entre dos carácteres, es necesario identificar de manera 
explícita las condiciones primitivas y derivadas, de esta manera es posible identificar el evento 
de transformación con el menor número de hipótesis ad hoc (Grant & Kluge 2004). En una ST 
binaria la condición derivada es identificada por exclusión y de manera explícita, al definir la 
condición primitiva como la o las expresadas por los integrantes del grupo ajeno. Cuando se 
identifican más de dos carácteres derivados en una misma ST en el grupo propio, no es posible 
identificar explícitamente la condición derivada y por lo tanto no es posible ordenar los 
eventos de transformación con el método de comparación con el grupo ajeno (ST 3, Figura 1). 
En este caso el método no puede evaluar la hipótesis de homología y sería necesario el uso de 
otros métodos para el tratamiento de este tipo de caracteres. 
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2.2.2 Evaluación a posteriori: Análisis cladístico 
Como criterio de optimización para todos los análisis se usó parsimonia y las razones para su uso 
como tal fue bien argumentado por Farris (1983) y discutido por otros (Goloboff 2003; Goloboff & 
Pol 2005; Kluge & Grant 2006; Farris 2008). Se realizaron cuatro grupos de análisis filogenéticos 
(Figura 2-1) tratando las series de transformación como no aditivas y con pesos iguales empleando 
el software TNT (Goloboff et al. 2008a), en el caso de los datos moleculares los gaps fueron 
codificados como datos desconocidos. El primero involucró la totalidad de las series de 
transformación obtenidas de la morfología, el segundo las series de transformación identificadas 
como STAC, en el tercero se analizaron los datos moleculares y por último se hizo un análisis de los 
caracteres moleculares y morfológicos en conjunto. Los árboles más parsimoniosos así obtenidos 
en cada análisis fueron condensados en un árbol consenso estricto. 
 
Las estrategias de búsqueda variaron para cada análisis debido a las dimensiones de cada matriz. 
Para el primer análisis se usaron la totalidad de las series de transformación construidas en este y 
el capítulo precedente (Series de transformación 0 – 13 del capítulo 1 [Tabla 1-3] y series de 
transformación 14 – 29 del capítulo 2 [Tabla 2-2]), es decir, la matriz constaba de 30 series de 
transformación por 22 taxones. Como estrategia se hizo una búsqueda exacta y con los árboles 
recobrados se construyó un árbol por consenso estricto. El soporte de frecuencias absolutas 
Jacknife (Jacknife de ahora en adelante) se estimó usando la opción resample del menú analize, 
ejecutando TBR para el remuestreo con 1.000 replicaciones y reteniendo 100 árboles en cada una. 
Se usaron los parámetros más restrictivos [Probabilidad de remoción del carácter = 36 (Farris et al. 
1996) y cutoff = 85 a 95 (Goloboff & Farris 2001)] con el objetivo de disminuir la tasa de error de 
muestreo y así aumentar la confianza en los resultados; pero debido la completa falta de 
resolución del árbol en estos resultados, se ejecutó una segunda estimación usando parámetros 
más laxos. En esta segunda estimación se usaron como valores de probabilidad de remoción de 
carácter = 15% y cutoff = 50%. Con estos parámetros la tasa de error aumenta disminuyendo la 
confianza en los resultados pero con el objetivo de aumentar la confianza en los resultados de esta 
estimación, se aumentó el número de repeticiones a 10.000, ya que la tasa de error decrece 
cuando se usan más replicaciones debido a que el consenso estricto se hace con más árboles 
(Goloboff & Farris 2001). Para la estimación de los soportes de Bremer se usó el script BREMER, 
haciendo 100 búsquedas y los demás parámetros por defecto. Para el cálculo de los índices de 
consistencia y retención para cada árbol se usó el script STATS, ambos scripts están incluidos en el 
mismo paquete informático. El cálculo de los índices de retención y consistencia para cada uno de 
las series de transformación (Anexo G) se usó el programa Winclada (Nixon 1999-2002). 
 
En el segundo análisis se usaron las ST identificadas como STAC en las valoraciones hechas a los 
dos niveles jerárquicos (género y tribu). La matriz constó de tres series de transformación por 22 
taxones. Como estrategia para el análisis de la información se hizo una búsqueda tradicional, ya 
que la búsqueda exacta excedía la capacidad del sistema. Se usó TBR en 1.000 repeticiones, 
reteniendo 100 árboles por repetición. Debido a la muy pobre resolución del árbol consenso 
obtenido no se calcularon soportes ni índices de consistencia o retención. 
 
Para el análisis de los datos moleculares se usaron secuencias de los genes mitocondriales 12S y 
16S (2455 pb), Citocromo b (385 pb), COI (729 pb), ND1 (1407 pb) y el gen nuclear POMC (651 pb). 
Las secuencias de la Región de Control fueron excluidas del análisis puesto que no hay secuencias 
disponibles de esta región para ninguna de las especies incluidas en el grupo ajeno. Por esta 
misma razón fueron excluidas en su totalidad las especies Aparasphenodon venezolanus e 
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Hypsiboas pugnax y por lo tanto para este análisis la matriz de datos constó de 5656 series de 
transformación por 20 (Anexo H) taxones. Todas las secuencias fueron obtenidas de Genbank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/), los números de acceso se encuentran en el Anexo I y su 
correspondiente número de registro de colección y localidad de los ejemplares se encuentran 
consignados en el Anexo A. Debido a que varias de las especies de Osteocephalus hacen parte de 
complejos de especies, la selección de las secuencias para el análisis se restringió a aquellos 
ejemplares asignados por Jungfer et al. (2013) a la especie respectiva en el sentido estricto. La 
edición de las matrices se hizo con la ayuda del programa Bioedit (Hall 1999) y los alineamientos 
se hicieron en el programa Clustal W (Thompson et al. 1994) con la configuración de los 
parámetros por defecto. 
 
Para la búsqueda del o los árboles más parsimoniosos, con los que se construyó el árbol consenso 
estricto, se implementó el script aquickie.run incluido en el paquete informático T.N.T. (Goloboff 
et al. 2008a). Para la estimación de los soportes de Bremer se usó el script BREMER, haciendo 100 
búsquedas con los demás parámetros por defecto. Para el cálculo de los índices de consistencia y 
retención para cada árbol se usó el script STATS, ambos scripts incluidos en el mismo paquete 
informático. Se analizó cada uno de los fragmentos de genes de forma independiente y en 
conjunto, concatenando la matriz de cada fragmento a la vez y reanalizando los datos, hasta lograr 
concatenar la totalidad de los fragmentos de genes en una matriz de 5627 pb. La medida de 
soporte de Jacknife se estimó usando la opción resample del menú analize, ejecutando TBR para el 
remuestreo con 1.000 replicaciones y reteniendo 100 árboles en cada una. Para la estimación de 
esta medida de soporte se usó el 36% de probabilidad de remoción del carácter y 85% de cutoff.  
Por último se analizaron los datos morfológicos y moleculares en conjunto. En este caso los 
taxones Aparasphenodon venezolanus e Hypsiboas pugnax fueron suprimidos de la matriz de 
datos morfológicos por las razones explicadas anteriormente. En primera instancia se usaron la 
totalidad de las ST morfológicas junto con los datos moleculares y posteriormente se ejecutó un 
análisis combinando solo las STAC y los datos moleculares. La estrategia de búsqueda y el cálculo 
de las medidas de soporte corresponden a las mismas empleadas para el análisis de los datos 
moleculares. Sólo se calcularon los índices de soporte y retención para los datos morfológicos 
usado el programa WinClada (Nixon1999-2002) ya que estos son el foco de éste estudio. 
2.3 Resultados 
Cómo modelo se seleccionó Osteocephalus taurinus, la especie más grande del género y por lo 
tanto la descripción de la musculatura de garganta, manos y pies se referirá a esta especie. 
2.3.1 Musculatura superficial de la garganta 
(Figura 2-2) 
 
M. submentalis: Es un músculo con fibras paralelas no diferenciado y no tiene rafe. Se inserta 
entre las articulaciones de los premaxilares con los maxilares y está adherido a la superficie 
posterior de los premaxilares. 
 
M. intermandibularis: Es una capa de fibras con una aponeurosis longitudinal media elongada a la 
altura media y con forma de diamante. Se origina desde la superficie lingual de los maxilares y 
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cubre el espacio entre la articulación de los márgenes internos de los nasales con los 
frontoparietales y el proceso coronoide de la maxila. El margen posterior está en contacto con el 
margen anterior del m. interhyoideus. 
 
M. interhyoideus: es una capa de fibras transversales con un rafe medio. El margen anteromedial 
está en contacto con el m. intermandibularis y el margen posterior está adherido a los músculos 
pectorales por fascie. En las hembras se inserta en la superficie anterior del hyale. En los machos, 
las fibras anteriores y posteriores se adhieren e insertan al segmento ascendente del hyale, 
convergen en un tendón que se inserta en la rama ventral del escamoso. Las fibras centrales se 
extienden y se insertan en la fascie dorsal, posterior al m. depressor mandibulae. Otras fibras de 
tejido conectivo elástico más gruesas atraviesan longitudinalmente el músculo. La disposición de 
las fibras musculares forma una estructura tubular con sacos laterales detrás de los ángulos de la 
mandíbula causado por la hipertrofia de estas fibras. 
 
Figura 2-2. Vista ventral (A) y lateral (B) de la musculatura superficial de de la garganta en 
Osteocephalus. Abreviaturas: Dep. Mand: M. depressor mandibulae; Imand: M. intermandibularis; 
Interhy: M. Interhyoideus. 
 
2.3.2 Musculatura de La mano 
 Musculatura palmar 
(Figura 2-3) 
 
M. palmaris lungus (PML): Es un músculo robusto con origen carnoso en la región distal del 
húmero y pasa a lo largo de la superficie palmar del radio-ulna. Está dividido en cuatro fracciones: 
Las fibras de la fracción más profunda (fracción dorsal) converge en un tendón que se fusiona con 
el tendón del m. palmaris profundus y la fracción palmar dando origen al m. tendo superficialis pro 
digiti V. A veces esta inserción es doble o hay intercambio de fibras. 
 
La fracción dorso-medial se dispone sobre la superficie palmar de la fracción dorsal y sus fibras 
convergen en un tendón que se fusiona con el m. palmaris profundus dando origen al m. tendo 
superficialis pro digiti IV.La fracción palmar-medial se dispone entre las fracciones dorsal-medial y 
palmar. Sus fibras convergen en un tendón que se fusiona con el tendón del m. palmaris profundus 
dando origen al m. tendo superficialis pro digiti III. 
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Figura 2-3. Musculatura palmar superficial (A), intermedia (B) y profunda (C) de 
Osteocephalus. Abreviaturas en el texto. 
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La fracción palmar es la más superficial y se dispone al lado de la fracción palmar-medial. El tendón 
de esta fracción se fusiona con el tendón de la fracción dorsal y juntos dan origen al m. tendo 
superficialis pro digiti V. Antes de esta fusión, el tendón de inserción de esta fracción pasa a través 
de una manga formada por la fusión del m. palmaris profundus con la fracción palmar-medial. 
 
M. palmaris profundus (PAL): Es un músculo plano que se origina lateralmente desde la región 
distal del ulna cubriendo el hueso medialmente y se fusiona con las fracciones dorsal-medial y 
palmar-medial del PML dando origen a los mm. tendo superficialis digiti II a V. 
 
M. flexor indicis superior proprius (TSII): Es un músculo fusiforme con origen palmar respecto al m. 
adductor pollicis en el carpo distal 5-4-3. Se inserta por un tendón largo en la base bulbosa de la 
falange terminal del digito II a cada lado de la superficie plantar. Un tendón más delgado se origina 
desde la altura media y se inserta en la superficie palmar del m. adductor pollicis y/o el m. flexor 
teres indicis. 
 
M. tendo superficialis caput profundus III (TS-CPIII): El m. tendo superficialis pro digiti III (TSIII) se 
origina desde el PML por tendón y se inserta a cada lado en la superficie palmar de la base bulbosa 
de la última falange del digito III. El caput profundus es fusiforme y se origina desde la esquina 
preaxial anterior del carpo distal 5-4-3, parcialmente debajo del m. adductor proprius digiti V y se 
inserta en la superficie palmar del TSIII. 
 
M. tendo superficialis pro digiti IV (TSIV): Se origina desde el PML por tendón, pasa por una manga 
en la superficie palmar del carpo distal 5-4-3 y tiene una inserción doble en la superficie palmar de 
la base bulbosa de la falange terminal del digito IV. 
 
M. tendo superficialis pro digiti V (TSV): Se origina desde el PML por tendón y tiene doble inserción 
en la superficie palmar de la base bulbosa de la falange terminal del digito V. En su base este 
músculo pasa a través de una manga en la superficie palmar del carpo distal 5-4-3. 
 
M. lumbricalis lungus digiti IV (LLIV): Las fibras se originan envolviendo la mitad distal del 
segmento del TSIV que pasa a lo largo del metacarpo IV y a cada lado las fibras convergen en 
tendones más delgados que se insertan en la epífisis proximal de la penúltima falange del digito V 
a ambos lados del TSIV. 
 
M. lumbricalis lungus digiti V (LLV): Se origina desde la superficie palmar del TSV en su mitad 
distal. Sus fibras convergen en un par de tendones delgados a cada lado y se insertan en la epífisis 
proximal del a penúltima falange del digito V. 
 
M. lumbricalis brevis indicis (LBBII): Se origina desde la superficie palmar en el margen preaxial de 
la base del carpo distal 5-4-3 por tendón que se adhiere a la superficie palmar del m. opponens 
indicis y se inserta por tendón corto en la superficie palmar preaxial de la falange basal del digito II 
proximalmente. 
 
M. lumbricalis brevis digiti III (LBBIII): Se origina desde la esquina distal preaxial del carpo distal 5-
4-3, sobre o al lado del origen del TSII a través de un tendón delgado y pasa a lo largo del 
metacarpal III cubriendo parte del m flexor teres digiti III. Se inserta por tendón en la superficie 
palmar preaxial de la epífisis proximal de la falange basal. 
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M. lumbricalis brevis digiti IV (LBBIV): Sus fibras se originan pinnadamente desde el margen 
preaxial del segmento del TSIV que pasa sobre el metacarpo IV. El músculo se divide en dos 
fracciones. La fracción proximal se inserta en el extremo distal de un tendón delgado que se 
origina entre el margen posaxial de la epífisis proximal del metacarpo IV y el margen preaxial del 
metacarpo III insertándose en la epífisis distal del mismo hueso. Las fibras de la fracción distal 
convergen en un tendón muy corto que se inserta en la epífisis proximal de la falange basal del 
dedo IV. 
 
M. lumbricalis brevis digiti V (LBBV): Son un par de músculos estrechos que pasan a lo largo de 
cada lado del metacarpo V. El externo se origina por tendón estrecho desde la esquina del carpo 
distal 5-4-3, sobre el m. opponens digiti V y se inserta lateralmente por un tendón muy corto en la 
epífisis proximal de la falange basal del dígito V. Además, algunas fibras del tendón basal se 
insertan en el margen lateral distal del metacarpo V. El músculo medial se origina desde la fusión 
de las mangas del TSIV y TSV o solamente desde la manga del TSIV en el carpo distal 5-4-3. Se 
inserta en la superficie lateral preaxial de la epífisis distal del metacarpo V y la epífisis proximal de 
la falange basal del digito V. 
 
M. adductor pollicis (ADP): Es una músculo ancho y robusto en la base del carpo distal 5-4-3 y tiene 
inserción carnosa sobre la superficie palmar del prepolex, elemento distal del prepolex y el 
elemento Y. 
 
M. adductor proprius digiti V (ADDV): Es un músculo robusto y profundo que se origina por tendón 
corto en el carpo distal 5-4-3 dorsal a la manga del TSIV y adyacente al origen del LBBIII, pasa a lo 
largo del metacarpal V sobre los mm. flexor ossis metacarpi digiti III, IV y flexor teres digiti V. Se 
inserta pinnadamente sobre la superficie palmar y posaxial del metacarpo V. 
 
M. intercarpalis (IC): Se inserta entre el ulnare y la superficie posterior del carpo distal 5, 4,3. 
M. abductor primus digiti V (ABPMV): se origina por tendón corto cubierto por el TSV a la altura de 
la manga del TSV en el carpo distal 5-4-3. La inserción es carnosa y pinnada sobre la superficie 
palmar proximal del metacarpo V. 
 
M. opponens indicis (OPPII): Se origina desde el carpo distal 5-4-3, dorsal al origen de los músculos 
TSII y LBBII. Se inserta pinnadamente en toda la superficie palmar el metacarpo II. Algunas fibras 
pueden insertarse en el tendón que conecta al prepolex con el margen preaxial de la epífisis distal 
del carpo II. 
 
M. flexor ossis metacarpi III (FMIII): Se origina desde La superficie palmar del carpo distal 5-4-3 por 
un tendón plano y ancho por debajo del m. flexor ossis metacarpi digiti IV. Tiene una inserción 
doble, proximalmente en la superficie palmar de la falange basal del dedo III por tendón corto y en 
el metacarpo III sobre la superficie palmar del segundo tercio y superficies laterales del tercio 
distal. 
 
M. flexor ossis metacarpi digiti IV (FMIV): Es un musculo profundo que se origina desde el carpo 
distal 5-4-3 en su superficie palmar, dorsal al origen del ABSECV. Tiene una doble inserción. La 
primera inserción es en la superficie palmar de la epífisis proximal de la falange basal por un 
tendón corto y la segunda es sobre la superficie palmar del metacarpo IV en la mitad y en las 
superficies laterales de sus mitades proximal y distal. 
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M. flexores teres indicis (FTII): Es un músculo cilíndrico originándose desde el carpo distal 5-4-3 por 
un tendón corto y plano, dorsal al origen del CP. Pasa adyacente al TSII y paralelo al m. lumbricalis 
brevis indicis. Se inserta en la superficie palmar posaxial de la epífisis proximal de la falange basal 
del digito II. 
 
M. flexores teres digiti III (FTIII): Se origina desde dos huesos. El primero es por tendón corto desde 
el carpo distal y el segundo desde el metacarpo III en la superficie lateral preaxial proximalmente y 
en la superficie dorsal distalmente. Se inserta en la superficie palmar de la falange basal. 
 
M. flexor teres digiti IV (FTIV): Se origina desde la superficie lateral preaxial del metacarpo IV, 
dorsalmente al m. transversus metacarpi 2. El músculo se inserta por tendón corto en la superficie 
palmar de la falange basal del digito IV. 
 
M. flexor teres digiti V (FTV): Se origina desde dos puntos. El primero es pinnado desde la 
superficie dorsal posaxial del metacarpo IV basalmente. El segundo es desde el metacarpo V con 
fibras proximales originándose lateralmente y las distales dorsalmente. Las fibras convergen en un 
tendón corto en la superficie palmar de la falange basa. 
 
M. abductor primus digiti V (ABPMV): Se origina por un tendón plano, ancho y fuerte desde la 
esquina basal posaxial del carpo distal 5-4-3 y se inserta pinnadamente en el lado posaxial del 
metacarpo V y por tendón delgado en la epífisis distal del metatarso V. 
 
M. abductor secundus digiti V (ABSECV): Es un músculo profundo originándose desde el margen 
posaxial del ulna. Se inserta en los cuatro quintos de la superficie posaxial del metacarpo V. Las 
fibras más superficiales se insertan en la sección distal del ADDV. 
 
Mm. interphalangealis IV (IPHIV): Son un par de músculos originándose desde cada lado de la 
falange basal del digito IV y se inserta a cada lado de la superficie palmar de la penúltima falange 
del digito IV. 
 
Mm. interphalangealis V (IPHV): Son un par de músculos que se originan desde cada lado de la 
falange basal del digito V y se inserta a cada lado de la superficie palmar de la penúltima falange 
del digito V. 
 
M. transversus metacarpi 3 (TM3): Es un músculo plano insertado pinnadamente en las superficies 
laterales del metacarpo V y IV. Cubre dos quintos del metacarpo V y el segundo tercio del 
metacarpo IV. 
 
M. transversus metacarpi 2 (TM2): Es plano y se inserta pinnadamente en las superficies laterales 
del metacarpo IV y III. Cubre la mitad proximal del metacarpo IV y tres quintos del metacarpo III. 
M. transversus metacarpi 1 (TM1): Se inserta entre el metacarpo III y II en sus superficies laterales. 
En el metacarpo III cubre toda la longitud. Está compuesto por dos capas de fibras. Las fibras de la 
capa palmar tienen dirección proximal distal metacarpo III→II y la capa dorsal tiene dirección 
distal proximal metacarpo III→II. 
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 Musculatura dorsal 
(Figura 2-4) 
 
M. extensor digitorium comunis lungus (ELS): Es un tendón con dos orígenes desde el humero. La 
porción lateral se origina por dos tendones delgados y el cuerpo central se inserta en el metacarpo 
V. Algunas fibras se insertan en los mm. extensor brevis superficialis digiti V y extensor brevis 
superficialis digiti IV. La porción medial tiene dos fracciones con origen carnoso en el humero. La 
fracción lateral se inserta por un tendón corto en la superficie preaxial lateral del metacarpo IV. La 
fracción medial se inserta en la superficie peraxial del metacarpo III por tendón corto, algunas 
fibras del m. extensor brevis superficialis digiti III se insertan en este tendón de inserción. 
 
M. extensor carpi ulnaris (ECU): Es un músculo plano que se origina por tendón plano y delgado 
desde el humero al lado del ELS. Pasa a lo largo de todo el antebrazo y se inserta por tendón corto 
sobre el ulnar y el carpo distal 5-4-3. 
 
M. abductor indicis lungus (ABL): Se origina desde los dos tercios distales del ulnar dorsalmente y 
se adhiere sobre la fascie del m. extensor brevis medius II. Se inserta en la superficie preaxial del 
metacarpo II y el prepolex. 
 
M. extensor brevis superficialis digiti III (EBSII): Sus fibras tienen origen común con el m. exensor 
brevis medius desde el radial por un tendón corto y sus fibras convergen en un tendón plano que 
se ensancha para insertarse en el dorso de la falange basal del dedo II proximalmente. 
 
M. extensor brevis superficialis digiti III (EBSIII): Tiene dos fracciones. La medial se origina desde el 
ulna por un tendón corto, plano y ancho. El origen de la fracción lateral es robusto y se origina 
pinnadamente desde el ulnar. Ambos convergen, la fracción medial se inserta por tendón en el 
metacarpo III y la lateral se inserta carnosamente en el tendón de inserción del la fracción medial y 
el metacarpo III. 
 
M. extensor brevis superficialis digiti IV (EBSIV): Tiene dos músculos: el medial se origina desde el 
ulnar y el cuerpo central se inserta en la superficie dorsal del metacarpo IV a la altura de la 
inserción medial del ELS. Un grupo de fibras convergen con el músculo lateral que se origina desde 
el carpo distal 5-4-3. La fracción medial se inserta por tendón en la superficie dorsal de la epífisis 
proximal de la falange basal del digito IV. 
 
M. extensor brevis superficialis digiti V (EBSV): Con origen carnoso desde el carpo distal 5-4-3, este 
músculo pasa dorsalmente a lo largo del metacarpo V. Se inserta por un tendón ancho en la 
falange basal del digito V y en los tendones de inserción de las fracciones laterales del músculo 
dorsal de los mm. extensor profundi digiti V. 
 
M. extensor indicis brevis medius (EBMII): Tiene origen común con el EBSII desde el radial a través 
de tendón corto, se inserta pinnadamente en la superficie dorsal del metacarpo II. 
 
M. extensor brevis medius III (EBMIII): Son dos músculos que se originan desde el radial. El medial 
pasa a lo largo del metacarpo III y se inserta por tendón proximalmente de la falange basal del 
digito III. El lateral se inserta pinnadamente en la superficie dorsal del metacarpo III 
proximalmente. 
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Figura 2-4. Músculos superficiales (A, B), intermedios (C) y profundos (D) del dorso de la mano 
de Osteocephalus. Abreviaturas en el texto. 
 
 
M. extensor brevis medius digiti IV (EBMIV) Tiene origen carnoso desde el radial y se inserta por 
tendón en la superficie preaxial de la falange basal del digito IV proximalmente. 
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Mm. extensores brevis profundi digiti III (EBPIII): Son un conjunto de tres músculos. El primero se 
origina por tendón corto desde el carpo distal 2 y pinnadamente desde la superficie preaxial de la 
mitad proximal del metacarpo III. Pasa a lo largo del dedo II, se inserta en la superficie dorsal de la 
falange terminal y la superficie dorsal de la falange basal. El dorsal se origina pinnadamente desde 
el dorso del metacarpo III y se inserta por un tendón en la superficie dorsal de la falange basal. El 
lateral se origina pinnadamente desde la superficie posaxial del metacarpo III y se inserta en la 
superficie dorsal de la falange terminal. 
 
M. extensores brevis profundi digiti IV (EBPIV): Son un conjunto de tres músculos. El primero es 
delgado con origen pinnado en la base del metacarpo III, la base del metacarpo IV y la inserción 
tendinosa del ELS. Pasa a lo largo del metacarpo IV y se inserta por un tendón largo en la base de 
la falange terminal. El músculo dorsal se origina pinnadamente del dorso del metacarpo IV y está 
compuesto por dos fracciones. La medial se inserta por un tendón ancho y delgado en el dorso de 
la falange basal proximalmente y las fibras la fracción lateral converge en un tendón que se inserta 
en la penúltima falange del digito IV. El músculo lateral se origina pinnadamente desde la epífisis 
proximal del metacarpo V dorsalmente y la superficie posaxial del metacarpo IV. Se inserta en la 
superficie dorsal de la última falange del digito IV proximalmente. 
 
Mm. Extensor profundi digiti V (EBPV): Son tres músculos. El medial se origina desde la base del 
metacarpo IV y se inserta en el dorso de la falange terminal del quinto dígito. El músculo dorsal 
tiene dos fracciones, ambas originándose de forma carnosa desde el dorso del metacarpo V. La 
fracción medial se inserta por tendón en la epífisis proximal de la superficie dorsal de la última 
falange. El lateral converge con un tendón del músculo EBSV y se inserta por tendón en la 
superficie dorsal de la última falange. 
 
M. abductor brevis digiti V (ABDV): Es un pequeño músculo con origen pinnado desde la superficie 
lateral del carpo distal 5-4-3 y se inserta al nivel de la inserción del músculo ELS en el metacarpo V 
envolviéndolo. 
 
M. extensor distalis digiti III (EBDII): Se origina desde la superficie posaxial de la epífisis distal en el 
metacarpo II y se inserta en la superficie dorsal de la última falange del dedo II. 
M. extensor distalis digiti III (EBDIII): Es un músculo medial originándose desde la superficie del 
extremo distal del metacarpo III y se inserta en la superficie dorsal de la última falange del digito 
III. 
 
Mm. extensores distalis digiti V (EBDV): Son dos músculos a cada lado del digito V con origen 
carnoso desde cada lado del extremo distal del metacarpo V. El medial tiene dos fracciones, La 
fracción proximal se inserta en el tendón de inserción del músculo medial del EBPV a la altura de la 
articulación entre la penúltima falange con la antepenúltima del dedo V. Las fibras de la fracción 
distal convergen en un tendón que se inserta, como lo hace el músculo lateral, en la superficie 
dorsal de la falange terminal. 
2.3.3 Musculatura del pie 
 Musculatura plantar 
(Figura 2-5) 
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Figura 2-5. Musculatura plantar superficial (A), intermedia (B) y profunda (C, D) de 
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M. plantaris lungus: Se origina desde el extremo proximal de la tibiofibula en la superficie plantar 
de la tibia. Sus fibras convergen en un tendón dando origen a la aponeurosis plantaris que 
envuelve al m. flexor digitorium brevis superficialis. 
 
M. aponeurosis plantaris (AP): Es una capa delgada tendinosa que se origina desde el m. plantaris 
lungus. 
 
M. flexor digitorium brevis superficialis (FDB): Es un tendón que se origina desde el m. ligamentum 
calcanei al nivel del margen distal de la tibiofibula. Se trifurca dando origen a los mm. tendo 
superficialis pro digiti III – V. Es envuelto por el m. plantaris lungus y la aponeurosis plantaris. 
 
M. lumbricalis lungus digiti III (LLIII): Se origina desde el m. aponeurosis plantaris y se inserta en el 
lado preaxial de la superficie plantar de la penúltima falange. 
 
M. lumbricalis lungus digiti IV (LLIV): Se origina desde los tendones del tendo superficialis pro digiti 
IV y tendo superficialis pro digiti III por tendón. Cubre la mitad proximal el segmento del m. tendo 
superficialis pro digiti IV que pasa sobre el metatarso IV. Se inserta en el lado preaxial de la 
superficie plantar de la penúltima falange del digito IV proximalmente a través de un tendón largo. 
 
M. lumbricalis lungus digiti V (LLV): Las fibras se originan desde la superficie plantar del segmento 
del m. tendo superficialis pro digiti V sobre el metatarso V. Estas fibras convergen en un tendón 
plano que se inserta en la superficie plantar de la penúltima falange del digito V proximalmente. La 
inserción puede ser doble a cada lado del m. tendo superficialis pro digiti V a la misma altura. 
 
M. lumbricalis longissimus digiti IV (LGIV): Las fibras se originan desde la mitad distal del segmento 
del m. tendo superficialis pro digiti IV que pasa sobre el metatarso IV. Estas convergen en un 
tendón delgado que se inserta en la superficie plantar de la penúltima falange del dedo IV. 
 
M. tendo superficialis pro digiti II (TSII): Se origina desde la aponeurosis plantaris por un tendón 
ancho, pasa a lo largo de la superficie plantar del digito II y tiene doble inserción en la superficie 
plantar de la base bulbosa de la última falange. 
 
M. tendo superficialis pro digiti III (TSIII): Tiene dos orígenes, uno desde la aponeurosis plantaris y 
el otro tiene un origen profundo y es más delgado. Usualmente surge desde el m. flexor digitorium 
brevis superficialis en una trifurcación pero este punto de origen puede ser más distal, 
originándose en este caso desde el m. tendo superficialis pro digiti IV. Pasa a lo largo de la 
superficie plantar del dedo III y se inserta en la superficie bulbosa de la última falange. 
 
M. tendo superficialis pro digiti IV (TSIV): Se origina desde el m. flexor digitorium brevis 
superficialis por un tendón cilíndrico. Pasa a lo largo de la superficie plantar del dígito IV y tiene 
doble inserción en la última falange del dedo IV del pie. 
 
M. tendo superficialis pro digiti V (TSV): Se origina desde el m. flexor digitorium brevis superficialis 
y pasa a lo largo de la superficie plantar del dígito V. Tiene inserción doble en la superficie plantar 
de la última falange del dedo V del pie. 
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M. lumbricalis brevis hallucis (LBI): Se originan por un tendón corto desde la aponeurosis plantaris, 
pasa a lo largo del lado medial del metatarso I y converge en un tendón corto que se inserta en la 
superficie plantar de la falange basal proximalmente. 
 
M. lumbricalis brevis digiti II (LBII): Se origina por tendón desde la aponeurosis plantaris, pasa a lo 
largo del lado medial del metatarso II y converge en un tendón corto que se inserta en la superficie 
plantar de la falange basal proximalmente. 
 
M. lumbircalis brevis digiti III (LBIII): Se origina por tendón desde la aponeurosis plantaris. Las 
fibras convergen en un tendón que se inserta en la superficie plantar de la falange basal del dígito 
III del pie proximalmente. 
 
Mm. lumbricalis brevis digiti IV (LBIV): Son un par de músculos a cada lado del metatarso IV. El 
músculo medial tiene origen común con el LLIII por tendón y se inserta por tendón en la superficie 
preaxial de la antepenúltima falange del dedo IV del pie proximalmente. El músculo lateral tiene 
origen compartido con el m. lumbricalis brevis digiti V. Se ensancha y se bifurca pasando a cada 
lado de la falange basal. Las fibras de cada rama convergen en tendones delgados. El tendón 
lateral se inserta en la falange basal proximalmente en la superficie palmar y el medial en el lado 
en el lado preaxial de la epífisis distal del metatarso IV. 
 
Mm. lumbricalis brevis digiti V (LBV): Son dos músculos. El medial tiene dos fracciones con 
orígenes diferentes, por tendón delgado desde el FDB y desde el músculo lateral del LBIV. Ambas 
fracciones convergen, luego se bifurcan y se insertan en la superficie de la falange basal 
proximalmente y la superficie posaxial del extremo distal del metatarso V. El músculo lateral se 
origina por tendón desde la aponeurosis plantaris en su margen posaxial y se inserta en la 
superficie posaxial de la falange basal proximalmente. 
 
M. contrahentis hallucis (CH): Tiene origen doble, por tendón desde el tarso distal 1 y 
pinnadamente desde la mitad distal del hallux. Las fibras convergen en un tendón delgado que se 
inserta en la superficie plantar de la falange basal proximalmente. 
M. opponens hallucis (OH): Se origina desde el tendón que une el tarso distal 2 con la epífisis distal 
de la tibiofibula. La fracción más larga se inserta en toda la superficie lateral y palmar del 
metatarso I. La fracción corta se inserta pinnadamente en la superficie palmar del prehallux. 
 
M. abductor plantaris hallucis (ABH): Se origina desde las fibras superficiales del m. plantaris 
lungus y se inserta en la superficie plantar de un tendón que se origina del prehallux y se inserta 
en la superficie preaxial del hallux proximalmente. 
 
M. abductor prehallucis (ABP): Se origina desde el margen preaxial del m. aponeurosis plantaris y 
se inserta en el prehallux. 
 
M. flexor ossis metatarsi digiti II (FMII): Son dos músculos. El lateral se origina por tendón plano 
desde la epífisis distal de la tibiofibula en común con el m. flexor ossis metatarsi digiti III y se 
inserta pinnadamente en los dos tercios distales de la superficie palmar del metatarso II. El 
músculo medial se origina por separado pero desde el mismo punto y se adhiere a la epífisis 
proximal del metatarso II para finalmente insertarse pinnadamente en el tercio proximal de la 
superficie posaxial del metatarso II. 
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M. flexor ossis metatarsi digiti III (FMIII): Se origina desde el margen del extremo distal de la 
tibiofibula por tendón ancho y se inserta pinnadamente en la superficie palmar y lateral del 
metatarso III. 
 
M. flexor ossis metatarsi digiti IV (FMIV): Se origina desde el margen posaxial del extremo distal de 
la tibiofibula por tendón robusto y ancho. Se inserta en toda la superficie plantar del metacarpo IV. 
 
M. flexor teres digiti II (FTII): Se origina pinnadamente desde la superficie plantar preaxial del 
metatarso II. Se inserta en la superficie plantar de la falange basal del digito II del pie 
proximalmente. 
 
M. flexor teres digiti III (FTIII): Se origina pinnadamente desde la superficie plantar y preaxial del 
metatarso III. Se inserta en la superficie palmar de la falange basal del digito III del pie 
proximalmente. 
 
M. flexor teres digiti IV (FTIV): Tiene origen carnoso desde el metatarso V en su superficie plantar. 
Se inserta por tendón en la superficie plantar de la falange basal del digito V del pie entre los mm. 
interphalagealis digiti V. 
 
M. flexor teres digiti V (FTV): Tiene origen carnoso desde el metatarso V en su superficie plantar. 
Se inserta por tendón en la superficie plantar de la falange basal del dedo V del pie entre los mm. 
Interphalangealis digiti V. 
 
Mm. interphalangealis digiti III (IPIII): Son dos músculos. El medial es más robusto que el lateral. Se 
originan de cada lado de la falange basal del digito III del pie y se inserta por tendón a cada lado de 
las superficies plantar y lateral de la penúltima falange del dedo III del pie proximalmente. 
 
Mm. interphalangealis digiti IV (IPIV): Son dos músculo que se originan de cada lado de la falange 
basal del dígito IV y se inserta por tendón en cada lado de la superficie plantar y preaxial de la 
penúltima falange del dígito V del pie proximalmente. 
Mm. interphalangealis digiti IV de la antepenúltima falange (IPAIV): Son dos músculos que se 
originan pinnadamente de cada lado de las superficies laterales y plantar de la antepenúltima 
falange del dedo IV del pie. Se inserta en la superficie plantar de la penúltima falange del dedo IV 
del pie proximalmente. 
 
Mm. interphalangealis digiti V (IPV): Son dos músculos que se originan desde las superficies 
plantares y laterales de cada lado de la falange basal del dedo V del pié. Se inserta por tendón en 
cada lado de la superficie palmar de la penúltima falange del dedo V proximalmente. 
 
M. transversus metatarsi 4 (TM4): Es un músculo plano que se inserta en los dos quintos 
proximales de metatarso V y los dos quintos proximales del metatarso IV lateralmente. 
 
M. transversus metatarsi 3 (TM3): Es un músculo plano que se inserta en los dos quintos 
proximales del metatarso IV y la mitad proximal del metatarso III lateralmente. 
 
M. transversus metatarsi 2 (TM2): Es un músculo plano que se inserta en el primer cuarto proximal 
del metatarso III y la mitad proximal del metatarso II lateralmente. 
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M. transversus metatarsi 1 (TM1): Es un músculo que se inserta en el primer tercio proximal del 
metatarso II y en toda la superficie del metatarso I lateralmente. 
 
M. transverso del prehallux (TMP): Se origina por tendón desde la inserción del OH en el prehallux 
y se inserta en la superficie preaxial del metatarso I. 
 
 Musculatura dorsal 
(Figura 2-6) 
 
M. extensor digitorium comunis lungus (EC): Se origina desde el epicóndilo de la tibiofibula por un 
tendón largo y fuerte. Pasa a lo largo de la superficie dorsal de la tibiofibula y se divide en tres 
fracciones. La medial se adhiere a la superficie dorsal del m. externsor brevis medius digiti II y se 
inserta por un tendón plano y delgado en la superficie preaxial del metatarso II proximalmente. La 
dorsal se inserta en la superficie preaxial del metatarso III proximalmente y el lateral se adhiere al 
margen preaxial del m. extensor brevis superficialis digiti IV y converge con su tendón de inserción. 
 
M. extensor brevis superficialis hallucis (ESH): Es una capa de fibras originándose pinnadamente 
desde la superficie dorsal del fibular. Se divide en dos fracciones: la primera se inserta por un 
tendón corto y ancho en el prehallux y la segunda se inserta en el metacarpo I a través de un 
tendón delgado y corto. Este musculo es difícil de distinguir del M. extensor brevis medius hallucis. 
 
M. extensor brevis superficialis digiti II (ESII): Se origina desde las superficies dorsales y laterales 
del fibulare y su epífisis distal. Se inserta en la superficie preaxial del metacarpo II proximalmente. 
 
M. extensor brevis superficialis digiti III (ESIII): Se origina por tendón corto desde la superficie 
lateral de la epífisis distal del fibular. Se bifurca y la fracción medial se inserta por tendón ancho y 
largo en la superficie dorsal de la falange basal del dedo III del pie proximalmente. La fracción 
lateral se inserta por tendón en la superficie dorsal de la penúltima falange del dedo III del pie 
proximalmente. 
 
Mm. extensor brevis superficialis digiti IV (ESIV): Consiste de dos músculos. El medial se origina por 
tendón largo desde la epífisis distal del fibular en su superficie dorsal y pasa a lo largo de 
metatarso IV, para insertarse en toda la superficie dorsal de la falange basal del dígito IV del pie 
proximalmente. El lateral se origina por tendón largo desde la superficie posaxial del extremo 
distal del fibular, pasa a lo largo del metatarsal IV y se inserta en la superficie dorsal de la última 
falange del dígito IV del pie proximalmente. 
 
Músculo superficial desconocido del hallux (DH): Es un músculo plano que tiene origen pinnado 
desde la superficie posaxial del fibulare cubriendo los músculos extensor brevis superficialis 
hallucis, extensor brevis medius hallucis, extensor brevis digiti II y extensor brevis medius digiti II. 
Las fibras convergen en un tendón longitudinal que desciende por la superficie preaxial del LBII 
para finalmente insertarse en el margen preaxial del TSII. 
 
Bases lógicas tras los carácteres morfológicos de Osteocephalus (Amphibia: Anura: Hylidae) 43 
 
 
M. extensor brevis medius hallucis (EMH): Se origina al lado y dista al ESH, las fibras convergen en 
un tendón plano que se inserta en la superficie dorsal de la falange basal del dedo I del pie 
proximalmente. 
 
Figura 2-6. Músculos superficiales (A, B) y profundos (C) del dorso del pie de Osteocephalus. 
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M. extensor brevis medius digiti II (EMII): Se origina desde la epífisis distal y la superficie posaxial 
del fibulare. Pasa dorsalmente a lo largo del metatarso II para insertarse con un tendón ancho en 
toda la superficie dorsal de la falange basal del dedo II del pie proximalmente. 
 
Mm. extensor brevis profundi hallucis (EPI): Es un conjunto de tres músculos. El primero tiene 
origen pinnado desde el prehallux, elemento proximal del prehallux, elemento y y la superficie 
preaxial del hallux. Se inserta en la superficie de la epífisis proximal de la falange basal del dedo I 
del pie. El segundo se origina pinnadamente desde el tarso distal 2 y la mitad proximal de la 
superficie dorsal del hallux. Se inserta por un tendón delgado en la superficie preaxial de la epífisis 
proximal de la falange basal del dedo I del pie. El último músculo se origina pinnadamente desde 
toda la superficie posaxial del hallux. Sus fibras convergen en un tendón a la altura del primer 
tercio de la penúltima falange del dígito I del pie y se inserta en la superficie dorsal de la última 
falange del dedo I del pie. 
 
Mm. extensores brevis profundi digiti II (EPII): Son un par de músculos, uno se origina por un 
tendón muy corto desde la epífisis proximal del hallux y se inserta por tendón en la superficie 
lateral de la falange basal del dígito II. El otro se origina de las superficies dorsal y posaxial del 
metatarso II y se inserta por tendón en la superficie de la falange terminal del dedo II del pie. 
 
Mm. extensores brevis profundi digiti III (EPIII): Son dos músculos. El medial tiene origen en la 
epífisis basal del metatarso II por tendón corto y se inserta en la superficie lateral de la penúltima 
falange de dedo III de pie. El músculo medial se origina por fibras desde las superficies dorsal y 
lateral del metatarso III y se inserta en el dorso de la última falange. Un último músculo se origina 
desde la epífisis proximal del metacarpo V y se inserta pinnadamente en la mitad proximal de la 
superficie posaxial del metatarso IV. 
 
Mm. extensores brevis profundi digiti IV (EPIV): El músculo lateral tiene origen en la epífisis 
proximal de metatarso III y se inserta por tendón largo en la superficie dorsal de la penúltima 
falange proximalmente. El músculo medial se origina por fibras desde el dorso de la superficie 
posaxial del metatarso IV. Se inserta por tendón en la última falange. 
 
Mm. extensores brevis profundi digiti V (EPV): Son un conjunto de tres músculos. El medial se 
origina pinnadamente desde el quinto proximal del metatarso V en su superficie dorsal y se inserta 
en la última falange del dígito V. El dorsal se origina carnosamente desde todo el dorso del 
metacarpo V y se divide en dos fracciones. La fracción medial converge en un tendón que se 
inserta en el dorso de la falange basal proximalmente y la fracción lateral se inserta en la 
penúltima falange del dígito V del pie. El músculo lateral se origina pinnadamente desde la mitad 
distal del metacarpo V y se inserta por tendón largo en el dorso de la última falange.  
2.3.4 Variación en la musculatura de la garganta, manos y pies en 
Osteocephalus. 
Algunos casos de la variación en la musculatura examinada fue sobresaliente debió a su 
conspicuidad y baja frecuencia, suficiente como para reportarla pero no para su uso en análisis 
sistemático. Es decir, la variación aquí reportada no refleja un patrón que permita suponer 
hipótesis de homología. Esto no significa que no haya variación en los demás músculos, solo que la 
demás variación fue sutil y más aislada, ocurriendo en no más de uno o dos individuos. 
Bases lógicas tras los carácteres morfológicos de Osteocephalus (Amphibia: Anura: Hylidae) 45 
 
 
La principal variación en la musculatura superficial de la garganta se encontró en los músculos 
intermandibularis e interhyoideus. En el m. intermandibularis varió la amplitud de la aponeurosis 
media, algunas veces esta cubría el margen posterior del m. submentalis. 
 
En el m. interhyoideus varió en el grado de distención y ubicación del saco vocal en los machos 
adultos entre las especies. La extrema hipertrofia de estos sacos en O. taurinus y O. yasuni detrás 
de la articulación de las mandíbulas sobresalía, mientras que los machos de las especies restantes 
no había tal hipertrofia. Pero hay una distención pequeña a moderada que hace que el saco se 
pliegue sobre la articulación de la mandíbula. 
 
Mucha de la variación registrada en las manos fue sutil pero alguna fue sostenida. El músculo 
extensor brevis superficialis digiti III puede tener fibras que se originen del tendón uniendo el ulna 
con el ulnare y en O. cabrerai, O. carri, O. planiceps, O. yasuni y O. verruciger la fibras del m. caput 
profundus pueden originarse desde el m lumbricalis brevis digiti III. 
 
Una gran variación se registró en el m. extensor brevis superficialis digiti IV. En algunos individuos 
de O. planiceps y O. verruciger fibras del m. extensor carpi ulnaris convergen con fibras del 
músculo medial EBSIV. En algunos de los individuos de O. verruciger las fibras de éste músculo se 
insertan en la fracción medial del m. extensor digitorium comunis lungus. En O. cabrerai y muchos 
individuos de O. yasuni este músculo tiene un origen adicional desde el metacarpo IV. Otro 
músculo que puede compartir fibras con la fracción medial del m. extensor digitorium comunis 
lungus es el m. extensor brevis superficialis tal como sucede en individuos de O. carri. 
 
No en todos los casos se detectó el tendón que se origina entre el metacarpo III y IV que se inserta 
en la epífisis distal del metacarpo IV. Cuando este tendón no se encontró, el m. lumbricalis brevis 
digiti IV se inserta directamente en el metacarpo IV y la epífisis basal del dígito IV, como ocurre en 
O. carri, O. yasuni y O. deridens. Un caso excepcional es el de O. cabrerai donde este tendón se 
adhiere a la superficie preaxial del m. lumbricalis brevis digiti IV. 
 
Usualmente el m. palmaris lungus converge con el tendón del m. palmaris profundus pero en 
individuos de O. carri, O. yasuni y O. heyeri el primero inserta fibras en el cuerpo principal del 
último. 
 
La mayoría de la variación en el pie fue sutil y aislada ocurriendo principalmente dentro de una 
misma especies (variación intraespecífica). La variación interespecífica fue prácticamente nula y no 
fue lo suficientemente sostenida como para inferir un patrón a partir de ella. 
2.3.5 Definición de caracteres y construcción de series de transformación 
En la inspección de la musculatura superficial de la garganta, pies y manos se encontraron 
correspondencias topográficas entre los caracteres descritos para cada una de las series de 
transformación. Estos carácteres permitieron construir las series de transformación que se 
describen a continuación y de las que se supone prematuramente homología entre los caracteres 
que las componen. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 14. Punto de inserción de las fibras centrales del m. interhyoideus en 
machos adultos. 
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CARÁCTER 0. En la fascie dorsal. CARÁCTER 1. En los márgenes del segmento ascendente del hyale y el 
ramus ventral del escamoso. 
 
El único carácter identificado en el grupo propio también fue compartido con el grupo ajeno 
donde se detectó un carácter adicional (Figura 2-7). 
 
Figura 2-7. Inserción de las fibras mediales del m interhyoideus (indicada por flechas blancas) 
en machos adultos en la fascie dorsal (A. Tepuihyla edelcae MLS 12932) y en el segmento 
ascendente del hyale y pterigoide (B. Trachycephalus typhonius ICN 51585). 
 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 15. Punto de inserción del m. abductor indicis lungus. 
 
CARÁCTER 0. Prepolex y metacarpo II. CARÁCTER 1. Metacarpo II solamente. CARÁCTER 2. Prepolex 
solamente. 
 
No se detectó variación en la inserción de éste músculo en el grupo propio, pero el carácter 
detectado también es compartido con el grupo ajeno donde se encontraron otros dos caracteres. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 16. Expresión del músculo superficial desconocido del hallux. 
 
CARÁCTER 0. Presente. CARÁCTER 1. Ausente. 
 
Solo un carácter fue detectado dentro del grupo propio y también está presente dentro del grupo 
ajeno (Figura 2-8) 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 17. Origen del m. extensor brevis medius digiti II. 
 
CARÁCTER 0. Solo desde el radial. CARÁCTER 1. Desde el tendón uniendo el radioulna, radial y radio. 
CARÁCTER 2. Desde el radial y el ulnar. 
 
Solo un estado se identificó en el grupo propio, también presente en el grupo ajeno. Dos 
caracteres adicionales se detectaron en el grupo ajeno. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 18. Número de orígenes del m. extensor brevis medius digiti III de la mano. 
 
CARÁCTER 0. Uno. CARÁCTER 1. Dos. 
 
 
Bases lógicas tras los carácteres morfológicos de Osteocephalus (Amphibia: Anura: Hylidae) 47 
 
 
Figura 2-8. Expresión (A. Dendropsophus labialis ICN 5810) y No expresión (B. Smilisca 
phaeota ICN 30444) del músculo desconocido del hallux (áreas grices). 
 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 19. Punto de origen del m. extensor brevis medius digiti IV de la mano. 
Carácter 0. Radial. Carácter 1. Radial y elemento y. Carácter 2. Elemento y. Carácter 3. Elemento y 
y ulnar. 
 
Los carácteres expresados dentro del grupo propio también fueron expresados dentro del grupo 
ajeno. La variación fue interespecífica e intraespecífica como en O. yasuni en donde el mismo 
individuo expresó ambos caracteres. Cuando se encontró un solo origen este era desde el radial 
(O. taurinus, O. yasuni, Trachycephalus jordani y Pseudis paradoxa) o el elemento Y (D. labialis). El 
origen doble es desde el radial y el elemento Y, pero en Smilisca phaeota este músculo también 
puede originarse del elemento Y y el ulnar. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 20. Número de fracciones en las que se divide el m. extensor digitorium 
comunis lungus. 
 
CARÁCTER 0. Tres. CARÁCTER 1. Dos. CARÁCTER 2. Uno. 
 
Los carácteres 0 y 1 se encontraron en el grupo propio, pero esta variación fue intra e 
interespecífica. Estos dos carácteres también están presentes en el grupo ajeno junto con un 
carácter adicional. Cuando el músculo se divide en tres fracciones este se inserta en el metatarso 
II, metatarso III y tendón de inserción del m. extensor brevis superficialis digiti IV, como ocurre en 
todas las especies de Osteocephalus examinadas (Figura 2-4A). Cuando el músculo se divide en dos 
fracciones, estas se insertan en dos de los tres puntos mencionados anteriormente. Cuando está 
formado por una fracción, esta se inserta en el metatarso III (Figura 2-9). 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 21. Expresión del músculo desconocido 2 de la musculatura dorsal de la 
mano. 
 
CARÁCTER 0. Presente. CARÁCTER 1. Ausente 
 
Un solo carácter se identificó en el grupo propio y también está presente en el grupo ajeno. 
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Figura 2-9. m. extensor digitorium comunis lungus (áreas grices) compuesto por dos (A. 
Tepuihyla adelcae MLS 12932) o una (B. Dendropsophus labialis ICN 5810) fracción. 
 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 22. Número de orígenes del m. tendo superficialis pro digiti III. 
 
CARÁCTER 0. Dos. CARÁCTER 1. Uno. 
 
No se detectó variación para esta serie de transformación dentro del grupo propio y el carácter 
expresado aquí también está presente en el grupo ajeno. En las especies en las que aparece el 
origen doble este usualmente es desde la aponeurosis plantaris y el m. flexor digitorium brevis 
superficialis pero el último puede ser más arriba de este punto que correspondería al m. tendo 
superficialis pro digiti V. En las especies en que este músculo tiene un solo origen este es desde el 
m. flexor digitorium brevis superficialis. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 23. Tipo de origen del m. lumbricalis lungus digiti IV en el pie. 
 
CARÁCTER 0. Tendinoso. CARÁCTER 1. Carnoso. 
 
Solo se detectó un carácter en el grupo propio y es compartido con el grupo ajeno, donde se 
encontró un carácter adicional (Figura 2-10). 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 24. Número de puntos de origen del m. lumbricalis lungus digiti IV en el 
pie. 
 
CARÁCTER 0. Dos. CARÁCTER 1. Uno. 
 
Sólo un carácter fue identificado dentro del grupo propio y compartido con especies del grupo 
ajeno, donde se expresó un carácter adicional. En las especies con origen doble de éste músculo, 
el origen es desde el m. tendo superficialis pro digiti III y tendo superficialis pro digiti IV 
(Aparasphenodon venezolanus, Trachycephalus jordani, T. typhonius. Smilisca phaeota, Hyloscirtus 
larinopygion y Hypsiboas pugnax) o desde el m. flexor digitorium brevis (Dendropsophus labialis y 
Pseudis pradoxa) (Figura 2-11). 
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Figura 2-10. Origen tendinoso (A. Dendropsophus labialis ICN 5810) o carnoso del (B. 




SERIE DE TRANSFORMACIÓN 25. Número de músculos del flexores ossum metatarsum digiti II. 
 
CARÁCTER 0. Uno. CARÁCTER 1. Dos. 
 
Dos caracteres se detectaron en el grupo propio y el ajeno. La variación en el grupo propio fue 
producto de la expresión de ambos caracteres en un individuo. Dentro del grupo ajeno la variación 
fue interespecífica (Figura 2-12). 
 
Figura 2-11. Origen del m. lumbricalis lungus digiti IV (indicado por flechas) desde dos (A. 
Osteocephalus cabrerai ICN 51434) o un punto (B. Aparasphenodon venezolanus ICN 40994). 
 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 26. Punto de inserción del m. extensor brevis superficialis digiti III del pie. 
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Figura 2-12. Uno (A. Smilisca phaeota ICN 30444) o dos (B. Hyloscirtus larynopigion ICN 36136) 




CARÁCTER 0. Falange basal y penúltima falange del dedo III del pie. CARÁCTER 1. Falange basal, 
penúltima falange del dedo III del pie y tendón de inserción de la fracción dorsal del m. extensor 
digitorium comunis lungus. CARÁCTER 2. Falange basal, penúltima falange del dígito III del pie y 
superficie posaxial del metacarpo III. 
 
Tres carácteres se codificaron y dos de ellos se expresaron dentro del grupo propio en un 
individuo. Un carácter adicional se expresa en el grupo ajeno y otros dos son compartidos con el 
grupo propio. En Nyctimantis rugiceps el m extensor digitorium comunis lungus no se inserta en el 
metacarpo III pero converge con el tendón de inserción de la fracción medial del m. extensor 
brevis superficialis. Digiti III (Figura 2-13). 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 27. Asociación del origen del m. externsor brevis superficialis digiti III 
respecto al origen del músculo lateral del m. extensor brevis superficialis digiti IV. 
 
CARÁCTER 0. Separado. CARÁCTER 1. Compartido. 
 
La variación dentro del grupo propio fue intraespecífica y los caracteres identificados fueron 
compartidos con las especies del grupo ajeno. 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 28. Origen del músculo medial del m. extensor brevis superficialis digiti IV 
del pie. 
 
CARÁCTER 0. Epífisis distal del fibular. CARÁCTER 1. Tendón de origen del m. extensor brevis 
superficialis digiti III. CARÁCTER 2. Superficie preaxial del extremo distal de la fíbula. 
 
Se encontraron dos carácteres dentro del grupo propio, esta variación fue inter e intraespecífica. 
Tres carácteres se expresan en el grupo ajeno pero dos de ellos son compartidos con el grupo 
propio. 
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Figura 2-13. Inserción (indicada por flechas) del m. extensor brevis superficialis digiti III (áreas 
grises) en la falange basal y penúltima falange de dedo III (A. Nyctimantis rugiceps ICN 50660), en 
la falange basal, penúltima falange del dedo III y tendón de inserción de la fracción dorsal del m. 
extensor digitorium comunis lungus (B. Osteocephalus verruciger ICN 23944) o solamente en la 
falange basal (C. Pseudis paradoxa ICN17416). 
 
 
SERIE DE TRANSFORMACIÓN 29. Puntos de inserción del m. extensor digitorium comunis lungus. 
 
CARÁCTER 0. Metatarso II, metatarso III, extensor brevis superficialis digiti IV. CARÁCTER 1. Metatarso 
II y metatarso III. CARÁCTER 2. Metacarpal III y tendón de inserción del slip medial del EBS IV. 
CARÁCTER 3. Metatarso II and tendón de inserción del slip medial del ES III. CARÁCTER 4. Metatarso 
III. 
 
Se encontraron dos carácteres expresados dentro del grupo propio, en algunos casos 
expresándose ambos carácteres en una misma especie. En el grupo ajeno se encontraron tres 
carácteres adicionales. 
 
Se construyeron diez series de transformación binarias y seis multiestado para un total de 16 ST 
(Tabla 2-2). Una de estas corresponde a musculatura de la garganta, cinco a musculatura de la 
mano y nueve a musculatura del pie. 
 
Los carácteres expresados por los taxones del grupo propio en cada una de las 16 ST también 
fueron encontrados en los taxones del grupo ajeno. Por lo tanto no fue posible identificar de 
manera explícita el carácteres derivado para el grupo propio. Esto impidió que las series de 
transformación pudieran ser polarizadas al definir el género Osteocephalus como grupo propio. 
2.3.6 Evaluación a priori de los caracteres morfológicos 
Los polimorfismos expresados en la ST 17 por S. phaeota, en la ST 19 por O. yasuni en la ST 20 por 
O. carri, O. heyeri y O. yasuni, en la ST 25 por O. heyeri, en la ST 26 por O. verruciger, en la ST 27 
por O. cabrerai y O. verruciger, en la ST 28 por Trachycephalus typhonius, O. planiceps y O. 
verruciger y en la ST 29 por O. carri, O. heyeri, y O. yasuni desacreditan la suposición de homología 
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de las series de transformación. Esto significa que la expresión de más de un carácter en los 
taxones antes mencionados en las correspondientes series de transformación, conduce a desechar 
estas ST como suposiciones de homología a través de la prueba de conjunción. Sin embargo, se 
puede considerar que las ST restantes están compuestas por carácteres homólogos apoyando 
estas suposiciones de homología en los resultados obtenidos con esta misma prueba. 
 
Tabla 2-2. Matriz de 22 taxones por 16 series de transformación miológicas del género 
Osteocephalus y el grupo ajeno.  
  SERIES DE TRANSFORMACIÓN 
  1 2 
Taxon 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 
Hyloscirtus larinopygion 1 1 1 0 1 1 1 1 1 0 1 1 A 1 1 1 
Hypsiboas pugnax 1 0 1 0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 0 1 1 
Dendropsophus labialis 1 2 0 0 ? 1 2 1 1 0 1 0 1 0 1 4 
Pseudis paradoxa 1 1 1 ? 1 0 1 0 1 1 1 0 2 0 2 2 
Aparasphenodon brunoi ? 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 
Aparasphenodon venezolanus 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 
Nyctimantis rugiceps 1 2 0 0 0 1 1 0 1 1 0 0 1 0 1 3 
Osteopilus septentrionalis ? 0 0 1 0 1 0 0 1 1 0 1 0 0 1 0 
Smilisca phaeota 1 1 1 C 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 1 
Tepuihyla edelcae 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 1 0 1 1 
Trachycephalus jordani 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 1 0 
Trachycephalus typhonius 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 1 0 0 0 A 0 
Osteocephalus buckleyi 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 1 1 
Osteocephalus cabrerai 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 0 A 1 1 
Osteocephalus carri 0 0 0 0 1 1 A 0 0 0 0 1 1 ? 1 A 
Osteocephalus deridens 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 
Osteocephalus heyeri 0 0 0 0 1 1 A 0 0 0 0 A 0 0 1 A 
Osteocephalus oophagus ? 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 
Osteocephalus planiceps 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0 A 0 
Osteocephalus taurinus 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 ? 0 0 
Osteocephalus verruciger 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 A A A 0 
Osteocephalus yasuni 0 0 0 0 1 A A 0 0 0 0 1 0 ? 1 A 
 
Los resultados obtenidos con cada una de los métodos empleados para determinar la calidad de 
las series de transformación para establecer relaciones filogenéticas dentro del género 
Osteocephalus muestran que esta es baja, ya que todas las suposiciones de homología planteadas 
en las series de transformación fueron desacreditadas por al menos uno de los métodos 
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Tabla 2-3. Resultados obtenidos con las pruebas de evaluación de suposición de homología 
dentro del género Osteocephalus. : Aprobada : Desaprobada  B: Calidad baja 
 
Series de transformación 
 
1           2                   
Prueba 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 
Similitud                
polarización                
Conjunción                
                 Calidad B B B B B B B B B B B B B B B B 
Al realizar las pruebas para establecer la calidad de las series de transformación a nivel de la tribu 
Lophiohylini, se obtuvo que la ST proveniente de la musculatura de la garganta (14) y dos ST 
provenientes de la musculatura de los pies (22 y 24) tuvieron resultado positivo para las tres 
pruebas realizadas. Por lo tanto, se considera que estas series de transformación tienen una alta 
calidad respecto las demás series de transformación (Tabla 2-4). 
 
Tabla 2-4. Resultados obtenidos con los métodos de evaluación de suposiciones de homología 
dentro de la tribu Lophiohylini. A: Calidad alta. B: Calidad baja. 
 
Series de transformación 
 
1           2                   
Método 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 
Similitud                
Estricto                
Conjunción                
                 Calidad A B B B B B B B A B A B B B B B 
2.3.7 Análisis a posteriori 
En el análisis de estas tres series de transformación valoradas como STAC se obtuvieron 16 árboles 
más parsimoniosos (Anexo J), de longitud entre 4 y 11 pasos, con índices de consistencia entre 
0,75 y 0,273 e índices de retención entre 0,952 y 0,619. Todos los clados recuperados en cada uno 
de estos árboles fueron conflictivos produciendo un árbol consenso completamente no resuelto. 
Al obtener este resultado se aumentaron las repeticiones usando TBR hasta en 10.000 
repeticiones obteniendo los mismos árboles y por lo tanto los concesos estricto sucesivos 
convergían en la misma topología como la que se obtenía con las 1.000 repeticiones iniciales. Por 
esto se consideró que no era necesario realizar más esfuerzo en la búsqueda de árboles. 
 
En el análisis usando la totalidad de los caracteres morfológicos se encontraron 18 árboles más 
parsimoniosos (Anexo K) con longitudes entre 79 y 81 pasos, índices de consistencia entre 0.531 y 
0.544 e índices de retención entre 0.664 y 0.681. Los conflictos entre cada uno de estos árboles se 
centran en Osteocephalus spp. + Aparasphenodon brunoi + Tepuihyla edelcae. En el grupo ajeno 
las relaciones son menos conflictivas y se restringe al grupo Nyctimantis rugiceps, Dendropsophus 
labialis, Hypsiboas pugnax y Pseudis paradoxa. 
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El árbol conceso estricto fue construido con los árboles más parsimoniosos, tiene una longitud de 
91 pasos, un índice de consistencia de 0.473, de retención de 0.575 y un valor de soporte de 
Bremer total de 9 (Figura 2-14). Osteocephalus aparece como un grupo parafilético, compuesto 
por las especies del género incluidas en este estudio más Aparasphenodon brunoi y Tepuihyla 
edelcae. Este grupo y todos los demás recuperados al estimar el soporte de Bremer se soportan 
por un valor igual a uno (Figura 2-14). Al calcular el soporte de Jacknife con los parámetros más 
exigentes este grupo no pudo ser recuperado, pero con el cálculo menos exigente el valor de 
soporte fue de 65%. El grupo Trachycephalus typhonius + Aparasphenodon venezolanus es el más 
fuertemente soportado con un valor Jacknife de 87% y corresponde al grupo hermano de las 
especies del grupo formado por Osteocephalus spp, T. edelcae y A. brunoi, la relación entre estos 
dos grupos no es soportada por el soporte Jacknife. El clado compuesto por los Lophiohylini a 
excepción de Nyctimantis rugiceps fue soportado por un valor de 66% de  Jacknife. La relación de 
Osteopilus septentrionalis como el grupo hermano de los demás Lophiohylini, exceptuando a N. 
rugiceps, es soportada por un valor de Jacknife = 51 (Figura 2-14). 
 
Al interior de las relaciones de Osteocephalus se encontró que las especies de este género se 
separan en dos grupos. El primero es formado por Aparaphenodon brunoi + O. carri y el segundo 
por todas las demás especies de Osteocephalus incluidas en este estudio más T. edelcae. Las 
relaciones del segundo grupo están muy poco resueltas y solo se distinge el grupo formado por O. 
cabrerai y O. buckleyi soportado sólo por un valor de Bremer = 1 (Figura 2-14). 
 
El análisis individual por cada fragmento de genes produjo, a excepción del fragmento 12S & 16S 
(Anexo L), arboles consenso estricto sin resolución alguna. Igual resultado se obtuvo al analizar el 
conjunto de fragmentos con los que se obtuvo árboles completamente politómicos (Citocromo b, 
COI, ND1 y POMC). El número de árboles más parsimonioso retenidos en cada análisis y sus 
longitudes se encuentran detallados en la Tabla 2-5. 
 
Tabla 2-5. Número de árboles más parsimonioso retenidos en el análisis por individual de cada 
fragmento y longitudes de los árboles consenso de cada análisis. 
Fragmento Árboles retenidos Longitud del árbol consenso 
12S & 16S 4 2450 
Citocromo b 104 693 
COI 98 1382 
ND1 73 1591 
POMC 114 651 
 
El análisis de los datos moleculares concatenando sucesivamente los diferentes conjuntos de 
datos produce árboles consenso diferentes (Anexo M). Al analizar los fragmentos 12S & 16S + 
Citocromo b, se afectan solamente las relaciones al interior del grupo propio (Anexo Ma). El efecto 
de la adición sucesiva de las secuencias del fragmento COI se ve reflejado en un nuevo arreglo de 
las relaciones a nivel global del cladograma (Anexo Mb). El efecto más dramático es el 
anidamiento del grupo formado por Trachycephalus jordani + Tepuihyla edelcae al interior del 
grupo propio. La sucesiva adición de las secuencias del fragmento NAD1 (Anexo Mc) produce un 
árbol consenso completamente no resuelto. Por último, en el análisis de la totalidad de los datos 
moleculares (incluyendo el fragmento POMC) se obtuvo la misma topología (Anexo Md)en los 
mismos árboles más parsimoniosos obtenidos en el análisis de los datos moleculares en conjunto 
con las STAC, por lo tanto, las topologías de los árboles consenso fueron iguales (Anexo N). 




Figura 2-14. Árbol consenso de los 12 árboles más parsimoniosos obtenidos en el análisis 
filogenético del género Osteocephalus basado en las series de transformación construidas a partir 
de carácteres morfológicos, indicando los soportes de Frecuencias Relativas de Jacknife/Bremer. 
Círculos negros indican caracteres de las STBC y círculos grises caracteres de las STAC. Círculos de 
color sólido indican caracteres ocurriendo solo una vez y círculos rellenos de blanco carácteres 
ocurriendo más de una vez. Números sobre los círculos corresponden a la ST y números por 
debajo al carácter. 
 
El análisis de los datos morfológico en conjunto con el fragmento 12S & 16S produjo dos árboles 
más parsimoniosos de 2483 pasos cada uno, con topologías iguales a dos de los árboles 
fundamentales obtenidos en el análisis del fragmento 12S & 16S independientemente (Anexo La y 
c) y en conjunto con las STAC (Anexo Na y c). El árbol consenso (Figura 2-15) tuvo una longitud de 
4.292 pasos, soporte de Bremer total de 102, índice de consistencia de 0,532 y de retención de 
0,434. En el grupo ajeno no se presentaron conflictos. 
 
El grupo formado por todos los Lophiohylini se encuentra muy bien soportado por Jacknife = 97% y 
con un soporte de Bremer = 12. El grupo formado por N. rugiceps + A. brunoi se presenta como el 
grupo hermano de los demás Lophiohylini incluidos en el estudio, soportado por un valor de 
Bremer = 1, pero no soportado por Jacknife. 
El grupo conformado por las especies del género Trachycephalus tampoco es soportado por 
Jacknife y tiene un bajo soporte de Bremer = 3. Este es el grupo hermano de Osteopilus + 
56 Exploración de carácteres miológicos en el género Osteocephalus Steindachner 1862 
 
 
Tepuihyla + Osteocephalus spp. que también está únicamente soportado por un valor de Bremer = 
3, siendo O. septentrionalis el taxón más basal, hermano del grupo T. edelcae + Osteocephalus spp. 
presentando este un soporte de Jacknife = 96% y Bremer = 8 (Figura 2-15). 
 
Figura 2-15. Árbol consenso estricto de las relaciones filogenéticas del género Osteocephalus 
obtenidas a partir de las series de transformación morfológicas y el fragmento de ADN 
mitocondrial 12S & 16S mostrando la distribución de los carácteres morfológicos y los soportes de 
Frecuencias Absolutas de Jacknife/Bremer. Los grupos a los que no se les muestra soporte tienen 
soportes Jacknife y Bremer por debajo de 85% y 8 respectivamente. Círculos negros indican 
caracteres de las STBC y círculos grises caracteres de las STAC. Círculos de color sólido indican 
caracteres ocurriendo solo una vez y círculos rellenos de blanco carácteres ocurriendo más de una 
vez. Números sobre los círculos corresponden a la ST y números por debajo al carácter. 
 
 
El grupo propio tiene el más fuerte soporte de Jacknife = 100% y Bremer = 23. Al interior de este el 
único conflicto se presenta con O. heyeri, ya que no está claro si este se encuentra más 
cercanamente relacionado a O. yasuni que a las especies del grupo buckleyi. El árbol consenso 
muestra a las especies del grupo taurinus como el grupo más basal y muy fuertemente soportado 
por los soportes de Jacknife y Bremer, con valores de 100% y 25 respectivamente. El grupo 
compuesto por los representantes del grupo planiceps, soportado por un valor de Bremer = 21 y 
Jacknife = 100, correspondería al grupo hermano de las especies de los grupos alboguttatus, 
buckleyi y leprieurii. Las especies representando los grupos alboguttatus y leprieurii no fueron 
soportados por ninguna de las dos medidas de soporte utilizadas pero corresponden a los taxones 
hermanos del grupo buckleyi. Por último, el grupo compuesto por la totalidad de las especies 
representando al grupo buckleyi no fue soportado por Jacknife y obtuvo el soporte de Bremer más 
bajo (1). Sin embargo, al interior, el grupo formado por las especies O. buckleyi, O. cabrerai y O. 
verruciger obtuvo un soporte mucho más fuerte (jacknife = 100, Bremer = 13), aunque la relación 
más cercana entre O. buckleyi y O. verruciger que a O. cabrerai no fue soportada por Jacknife y 
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está muy pobremente soportado por un valor de Bremer = 1 (Figura 2-15). La topología de éste 
análisis difiere de la topología obtenida del análisis de sólo el fragmento 12S & 16S o en conjunto 
con las STAC, en que las relaciones entre Dendropsophus labialis y Pseudis paradoxa y el resto de 
los Hylini no se presentan resueltas. 
 
Al analizar la totalidad de los datos (Morfológicos y moleculares) se obtuvo un único árbol con 
5.470 pasos (Figura 2-16), soporte de Bremer total de 152, índice de consistencia de 0,559 y 
retención de 0,413. Las relaciones tanto en el grupo propio como en el ajeno son completamente 
resueltas. 
 
El taxón representante de los Hylini, sin soportes, se presenta como el grupo hermano de los 
Dendropsophini + Lophiohylini que tiene soporte de Bremer = 1 pero sin soporte Jacknife. El grupo 
compuesto por los taxones de la tribu Lophiohylini está fuertemente soportado por Jacknife = 98% 
y Bremer = 14. En este resultado el género Trachycephalus aparece como un género parafilético, 
siendo T. typhonius el  grupo hermano de todos los demás lophihylinis y Trachycephalus jordani el 
hermano del grupo formado por Nyctimantis rugiceps + Aparasphenodon brunoi, que está 
fuertemente soportado por un valor  Jacknife = 98% y el soporte de Bremer = 23. Estas relaciones 
de T. jordani también se soportan muy bien con un 93% de Jacknife y un valor de 23 de soporte de 
Bremer (Figura 2-16). Este último grupo (T. jordani (N. rugiceps + A. brunoi)) se anida al interior de 
Osteocephalus, revelando un “Osteocephalus” parafilético con soportes Jacknife = 91% y Bremer = 
2; formado por dos grandes grupos, donde las especies representando al grupo taurinus están más 
relacionadas al grupo mencionado anteriormente conformando el grupo hermano de los demás 
Osteocephalus. Este primer gran grupo dentro del género Osteocephalus es soportado solamente 
por un valor de Bremer = 2. 
 
El segundo gran grupo de Osteocephalus tiene un soporte de Bremer de 5 y no fue recobrado 
durante el cálculo de soporte Jacknnife. Este grupo está formado por las especies representando 
el grupo alboguttatus y leprieurii que no se soportan independientemente, pero la relación más 
cercana entre ellos que a cualquier otro grupo sí está soportada, aunque pobremente, sólo por el 
soporte de Bremer = 2. Estos corresponden al grupo hermano de las especies representado al 
grupo planiceps, que a su vez, en conjunto corresponden al grupo hermano del grupo buckleyi. El 
grupo planiceps es el de mayor soporte, con valores de Jakcnife =100% y Bremer = 23. La relación 
entre estos grupos de especies ((alboguttatus + leprieurii) planiceps) no fue recobrada con la 
medida de soporte Jacknife y se encuentra muy pobremente soportada por un soporte de Bremer 
= 2 (Figura 2-16). 
 
Por otra parte, el grupo buckleyi está soportado solamente por un valor de Bremer = 7. Al interior 
de este grupo de especies, el grupo más fuertemente soportado está formado por O. buckleyi, O. 
cabrerai y O. verruciger con valores de 100% de Jacknife y 15 de Bremer, siendo O. buckleyi la 
especie hermana de las otras dos cuya relación está soportada por Bremer = 3. El grupo hermano 
de éste “Osteocephalus” parafilético corresponde a Tepuihyla edelcae, cuyas relaciones tienen un 
soporte de Bremer = 15 (Figura 2-16). 
 
Los análisis de los datos moleculares y en conjunto con las STAC produce dos árboles 
fundamentales cada uno, iguales entre ellos. Por lo tanto, el árbol consenso estricto es igual en 
ambos análisis (Anexo Nc). La topología de estos árboles consenso es muy semejante al árbol 
obtenido en el análisis de la totalidad de los datos en conjunto (Figura 2-16). La única diferencia 
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entre ellos es la resolución completa de las relaciones de los taxones representantes de la tribu 
Dendropsophini con respecto a los demás taxones incluidos en el análisis. 
 
Figura 2-16. Árbol consenso estricto de las relaciones filogenéticas del género Osteocephalus 
obtenidas a partir de las series de transformación morfológicas y datos moleculares de cuatro 
fragmentos de ADN mitocondrial y uno nuclear mostrando la distribución de los carácteres 
morfológicos y los soportes de Frecuencias Absolutas de Jacknife/Bremer. Los grupos a los que no 
se les muestra soporte tienen soportes Jacknife y Bremer por debajo de 85% y 14 
respectivamente. Círculos negros indican caracteres de las STBC y círculos grises caracteres de las 
STAC. Círculos de color sólido indican caracteres ocurriendo solo una vez y círculos rellenos de 
blanco carácteres ocurriendo más de una vez. Números sobre los círculos corresponden a la ST y 
números por debajo al carácter 
 
 
Con el incremento de los datos incluidos en el análisis, la tendencia general fue el aumento de las 
medidas de soporte. Respecto al soporte Jacknife las frecuencias de los grupos recobrados 
tendieron a aumentar en general, sin embargo se presentaron fluctuaciones del soporte en el 
grupo de las especies representando la tribu Lophiohylini cuyo soporte más bajo (85%) se 
presentó en el análisis en conjunto de las STAC y los datos moleculares. Este mismo 
comportamiento ocurrió en el caso del grupo compuesto por Trachycephalus jordani (N. rugiceps + 
A. brunoi) con un soporte jacknife = 87%. Por otro lado, la disminución del valor de soporte del 
grupo N. rugiceps + A. brunoi ocurrió en el análisis de la totalidad de los datos en el que obtuvo un 
valor de 98%. Respecto al soporte de Bremer los soportes aumentaron y en una minoría se 
mantuvieron estables, conforme se aumenta el número de datos. 




La musculatura superficial de la garganta de Osteocephalus entre otros hylidos fue estudiada por 
Tyler (1971) y no se encontraron diferencias respecto a sus observaciones. Por otro lado, algunas 
de las observaciones en este estudio no coinciden con el estudio de la musculatura del pie hecho 
por Burton (2004) o con la musculatura de la mano hecho por da Silva (1998). 
 
La musculatura de la mano de Osteocephalus, al igual que la del pie ha sido poco estudiada. Da 
Silva (1998) incluyo especies de este género en el análisis de las relaciones filogenéticas de la 
familia Hylidae. Aunque no presenta descripciones detalladas sobre la miología del género, su 
observación de que en Osteocephalus al igual que en todos los hylines el m. tendo superficialis 
digiti II se adhiere al carpo distal 2 no está de acuerdo con las observaciones de este estudio. 
 
En su trabajo Burton (2004) incluyó tres especies de éste género (O. buckleyi, O. leprieurii y O. 
taurinus), de las cuales las dos primeras están incluidas en este estudio. Él reportó que el m. flexor 
ossis metatarsi digiti II estaba compuesto por un único músculo y un origen sencillo del músculo 
medial del m. lumbricalis brevis digiti V. En las especies de Osteocephalus examinadas en este 
estudio se encontró que el primer músculo está formado por dos músculos. El segundo músculo se 
origina desde el m. flexor digitorium brevis superficialis y el m. lumbricalis brevis digiti IV. 
 
Otra discrepancia con las observaciones de éste estudio son el número y posiciones de las 
inserciones del m. extensor digitorium comunis lungus. En términos generales se encontró que 
número y posiciones de las inserciones del músculo antes mencionado varió dentro de 
Osteocephalus. Pero en O. buckleyi, O. taurinus y Tepuihyla edelcae [especies estudiadas por 
Burton (2004)] las inserciones en el metatarsal II, III y el tendón de inserción del m. extensor brevis 
superficialis digiti IV no variaron. Estas observaciones no concuerdan con las observaciones hechas 
por Burton (2004) quien reporta inserciones del mismo músculo en el metatarso III y IV en el caso 
de O. buckleyi y O. taurinus. 
 
Además, en el estudio de Burton (2004) se reporta una doble inserción del m. extensor brevis 
medius hallucis, contrastando con la observación de una sola inserción de éste músculo en todas 
las especies examinadas de Osteocephalus. 
2.4.1 Análisis sistemático de los caracteres morfológicos 
Como en estudios previos en los que el género ha sido involucrado, el análisis a priori de los 
caracteres morfológicos estudiados en este caso no proveen evidencia de relaciones al interior del 
género. Sin embargo, a niveles jerárquicos superiores algunos de ellos suponen relaciones de 
parentesco al interior de la tribu Lophiohylini. 
 
La hipótesis de parentesco entre el género Osteocephalus y el género Tepuihyla al interior de la 
tribu Lophiohylini fue propuesta inicialmente por Faivovich (2005) y luego corroborada por Salerno 
(2012) y Jungfer et al. (2013) basándose en carácteres moleculares. Desde el punto de vista 
morfológico, esta hipótesis podría ser apoyada por el cambio en la inserción de las fibras centrales 
del m. interhyoideus en machos adultos (ST 14) que primitivamente se insertaba en los márgenes 
ascendentes del hyale y el ramus ventral del escamoso, sufriendo posteriormente una 
transformación final de este punto de inserción, que migra hasta insertarse en la fascie dorsal. Sin 
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embargo, esta hipótesis debe ser tratada con cautela dada la relación incierta de Aparasphenodon 
brunoi, Osteocephalus oophagus y Osteopilus brunoi con el género Osteocephalus, producto de la 
falta de evidencia directa sobre el carácter expresado por cada uno de estos taxones. 
 
Por otro lado, Tyler (1971) describió el desarrollo del m. interhyoideus como una extensión tubular 
expresándose de esta forma exclusivamente en Osteocephalus dentro de los taxones revisados 
por él. Mientras que para Osteopilus septentrionalis y Aparasphenodon brunoi describió el 
desarrollo de este músculo sin extensión sobre la unión de los maxilares, como ocurre en la 
mayoría de los hylidos. Esto hace suponer que los taxones antes mencionados podrían presentar  
la condición primitiva y sólo faltaría determinar el carácter expresado en el género Dryaderces 
para considerar la ST 14 como evidencia morfológica soportando el clado Dryaderces + 
Osteocephalus + Tepuihyla (Jungfer et al. 2013). 
 
Las otras dos hipótesis de parentesco apoyadas por las hipótesis de homología de un m. 
lumbricalis lungus digiti IV  que tiene un origen carnoso y se transforma a un origen tendinoso (ST 
22) y un origen sencillo del m. lumbricalis lungus digiti IV que se transforma a un origen doble (ST 
24), no han sido propuestas. Estas hipótesis de homología no se ajustan al patrón cladogenético 
propuesto por Faivovich et al. (2005) o Wiens (2010), ya que en la primera hipótesis (ST 22) se 
refuta la idea de que Nyctimantis y Osteopilus hagan parte de los clados menos inclusivos de la 
tribu. Esto elimina la posibilidad de que el primero esté más cercanamente relacionado a 
Aparasphenodon y Trachycephalus que lo que podría estar relacionado a Osteopilus y que el 
segundo esté más cercanamente relacionado con Osteocephalus y Tepuihyla que lo que podría 
estarlo con Nyctimantis. La segunda hipotesis de homología (ST 24) niega el monofiletismo de 
Aparasphenodon y la relación más cercana de Trachycephalus con Nictimantis y Aparashenodon 
como un grupo monofilético al ser segregado del grupo formado por los demás Lophiohylines que 
hacen parte de este estudio. 
 
En el análisis cladístico (a posteriori)  usando la totalidad de los caracteres  revela unas relaciones 
diferentes de las obtenidas por Wiens et al. (2005) al usar solo carácteres morfológicos o 
cualquiera de sus otros análisis y a las obtenidas por Faivovich et al. (2005). Para el grupo 
compuesto por los taxones representando las tribus Cophomantini, Dendropsophini e Hylini  el 
muestreo fue especialmente insuficiente, ya que el foco de este estudio no iba dirigido al estudio 
de sus relaciones. Sin embargo, se puede mencionar que las relaciones de la tribu Lophiohylini con 
las demás tribus de la subfamilia Hylinae obtenidas en este estudio no reflejan las relaciones 
propuestas entre estos taxones (Faivovich et al. 2005; Wiens et al. 2010). 
 
El resultado de un Osteocephalus parafilético contrasta con el resultado obtenido por Jungfer 
(2013). El género había sido encontrado parafilético en ocasiones anteriores (Faivovich et al. 2005; 
Salerno et al. 2012; Jungfer et al. 2013), pero estos hallazgos se habían dado en la medida en que 
el muestro de taxones pertenecientes al género se iba incrementando. Las especies incluidas en 
este género ya habían sido incluidas en los estudios mencionados anteriormente y van claramente 
en contra de la delimitación del género tal como se ha planteado hasta el momento. 
 
La falta de una mayor resolución de las relaciones al interior del clado (Osteocephalus spp. + 
Tepuihyla edelcae) no niega por completo el monofiletismo de Osteocephalus ya que podría existir 
uno o más carácteres morfológicos adicionales que ayuden a ubicar a T. edelcae como  el taxón 
hermano de Osteocephalus. Pero la presencia del clado (Osteocephalus carri + Aparasphenodon 
brunoi) fuertemente soportado por la frecuencia Jacknife (Figura 2-14), no es consistente con 
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ninguno de los estudios previos (Faivovich et al. 2005; Wiens et al. 2010; Salerno et al. 2012; 
Jungfer et al. 2013). 
 
En este análisis de caracteres morfológicos a posteriori, las ST que mejor se ajustaron a la 
topología del árbol, es decir, que no requirieron hipótesis ad hoc para explicar su comportamiento  
fueron las ST 10, 14, 22 y 27. Sin embargo, en base a los valores de las frecuencias absolutas de 
Jacknife como indicadores de la confianza de los caracteres (Goloboff et al. 2008b), el examen 
detallado revela que solo una de estas series de transformación (ST 14) hace parte de las series 
que de manera colectiva soportan el grupo  (Aparasphenodon brunoi + Osteocephalus carri + 
Tepuihyla edelcae). Por lo tanto, los fuertes soportes obtenidos para los grupos recuperados se 
apoyan en caracteres homoplásicos en una gran medida (Figura 2-14). Por lo tanto, los altos 
valores obtenidos en las frecuencias absolutas de Jacknife soportando los distintos grupos en este 
caso, no son muy útiles para confiar en los carácteres soportando dichos grupos.  
 
El estimar esta medida de soporte con parámetros de probabilidad de remoción del carácter y 
cutoff inferiores a los valores sugeridos, lo que disminuye la confianza en los resultados (Farris et 
al. 1996; Goloboff & Farris 2001) y no usar algún tipo de pesaje de caracteres, lo que produciría 
mejores resultados de esta medida de soporte (Goloboff et al. 2008b), podría ser la razón de la 
poca confianza que se revela al examinar detalladamente los caracteres de manera individual. Esta 
interpretación no se aleja de los resultados obtenidos con los parámetros sugeridos por Farris 
(1996) y Goloboff y Farris (2001) con los que no se obtuvo soporte para ninguno de los grupos. Es 
decir, el uso de valores inferiores en los parámetros evidentemente pudo afectar la confianza en 
los resultados y el número de repeticiones durante el remuestreo para estimar los soportes 
Jacknife no fueron suficientes para aumentar la confianza en los ellos, por lo tanto se presume que 
los carácteres usados en este análisis no son muy confiables. 
 
Esta conclusión (que el número de repeticiones durante el remuestreo no fueron suficientes para 
aumentar la confianza en las series de transformación soportando un nodo) respecto a la 
confianza en las series de transformación morfológicas estudiadas, basándose solamente en el 
análisis a posteriori de ellas, es contradictora con los resultados obtenidos en el análisis a priori. 
Esto ocurre porque en el análisis a posteriori de la calidad (confianza) de una ST se mide en 
función de las demás ST, de esta manera la hipótesis de homología propuesta para una ST es tan 
fuerte como las demás series que en forma colectiva determinan los grupos para los que se 
obtienen buenos soportes. Desde este punto de vista resulta riesgosa una interpretación favorable 
de grandes valores de las medidas de soporte cuando las ST soportando un grupo son en su 
mayoría homoplasias. En este caso es también es conveniente el uso de medidas individuales tal 
como el índice de retención para identificar las hipótesis de homología con calidad suficiente para 
considerarlas como ST de calidad y con mayor precaución el índice de consistencia. Sin embargo el 
comportamiento de estos índices se ve influenciado cuando se optimizan los carácteres, por lo que 
no resulta claro en qué medida dan una idea de la calidad de la ST per se. 
 
La evaluación de la calidad de las ST a priori por otra parte, permite poner a prueba características 
intrínsecas de los caracteres y las ST usadas en el análisis filogenéticos, tales como la relación 
histórica entre dos carácteres que se suponen son homólogos y la conservación de un carácter, 
entendida como la mínima variación de un carácter en un linaje. En este sentido el análisis a priori 
aporta evidencia que ayuda a darle una mejor interpretación a las medidas de soporte cuando el 
ruido ocasionado por las ST conflictivas minan la confianza sobre una ST que hace parte de un 
colectivo, basándose principalmente en la robustez de la hipótesis de homología soportada en las 
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distintas pruebas, independientes entre sí, que no lograron refutar la suposición de homología 
inicial. 
 
El análisis cladístico se constituye en una prueba adicional después de las pruebas de suposición a 
priori que aporta evidencia a las suposiciones de homología o le dan aún más robustez a las 
hipótesis que no pudieron ser refutadas en la evaluación  a priori. En este sentido las más robustas 
de todas las hipótesis propuestas para los carácteres morfológicos definidos en este estudio 
corresponden a las series de transformación 14 y 22, identificadas previamente como STAC, que 
no pudieron ser refutadas por ninguna de las pruebas a las que han sido sometidas (Tabla 2-6). 
 
Tabla 2-6. Resultados de cada una de las pruebas de suposición de homología aplicadas a las 30 
series de transformación construidas a partir de carácteres morfológicos para el análisis 
sistemático del género Osteocephalus. 
 
Series de transformación 
 
0                   1                   2                   






Aparentemente el análisis a posteriori de las series de transformación es una herramienta útil y 
suficiente para identificar las series de transformación informativas filogenéticamente. 
Adicionalmente ayuda a seleccionar entre hipótesis igualmente competentes para explicar las 
relaciones entre especies. En este ejercicio, el análisis a posteriori seleccionó  la STAC 22 sobre la 
STAC 24 aunque ninguna de las dos es consistente con los estudios previos (Faivovich et al. 2005; 
Wiens et al. 2010) por las razones discutidas anteriormente. Sin embargo, retomando el análisis 
ejecutado solo con las series de transformación que superaron las pruebas de suposición de 
homología a priori (STAC 14, 22 y 24; Tabla 2-6) el resultado arrojó un árbol consenso 
completamente politómico. Esto demuestra que no se puede seleccionar entre estas dos hipótesis 
igualmente competentes y que la aparente ayuda para elegir entre hipótesis de homología 
conflictivas es el producto de la influencia que tiene el comportamiento de las otras hipótesis con 
mucho menor valor explicativo. Valor explicativo que reside casi exclusivamente en las hipótesis 
ad hoc que dependen de la distribución de los caracteres en la topología construida. Es decir, el 
resultado de cualquier análisis cladístico depende de la calidad de los datos y por lo tanto la 
calidad de este resultado no es mejor y es tan bueno como los datos usados (Neff 1986; Scotland 
et al. 2003). 
2.4.2 Datos adicionales: Caracteres moleculares. 
El gran número de árboles igualmente parsimoniosos obtenidos al analizar  por separado los 
conjuntos de datos en los que no había algunos taxones representados (Citocromo b, COI, ND1 y 
POMC) concuerda con los efectos que producen los datos faltantes señalados por Wilkinson 
(1995). Los árboles consenso sin resolución obtenidos en cada ejercicio, demuestra la naturaleza 
altamente conflictiva de los caracteres con los que se cuenta en estos análisis e indica los pocos 
Bases lógicas tras los carácteres morfológicos de Osteocephalus (Amphibia: Anura: Hylidae) 63 
 
 
aportes que pueden hacer en la reconstrucción de las relaciones filogenéticas del género 
Osteocephalus bajo estas circunstancias. Esta idea es reforzada por el resultado obtenido al 
analizar todos estos conjuntos de datos simultáneamente, demostrando una vez más lo 
conflictivos que son los carácteres dentro del mismo conjunto de datos y con otros. Ciertamente 
estos conjuntos de datos deben haber aportado a la reconstrucción de las relaciones filogenéticas 
del género en estudios anteriores, pero aparentemente son insuficientes en este caso. 
 
La exploración de los datos moleculares con adición sucesiva de nuevos datos resultó 
aparentemente inofensiva al agregar el primer conjunto (Citocromo b), pero posterior y 
sucesivamente afectó la topología final hasta conformar un grupo Osteocephalus parafilético 
respecto a Nyctymantis, Aparasphenodon y Trachycephalus. En la simulación de estos casos 
parece inofensivo e incluso benéfico el agregar conjuntos de caracteres con datos solo para el 50% 
de las especies en los análisis Bayesianos (Wiens & Morrill 2011). En este caso el número de 
especies a las que le faltaba algún conjunto de datos nunca fue inferior al 50% y aparentemente la 
adición de nueva información afectó negativamente la exactitud de la filogenia recobrada. Es claro 
que el aparente efecto benéfico se observa en las simulaciones de los análisis Bayesianos, pero en 
este análisis, la adición de conjuntos de datos para los que no se tiene información de algunas 
especies parece tener un efecto negativo. 
 
Se ha argumentado que la adición de los taxones incompletos (datos faltantes) regularmente no 
afectan los resultados de los análisis filogenéticos, si no por el contrario estos taxones ayudan a 
ubicar de manera más exacta a los taxones más completos (Wiens 2006; Wiens & Morrill 2011). 
Sin embargo, este no parece ser el caso al analizar la totalidad de los datos moleculares en el 
presente estudio, ya que al usar el conjunto de datos con taxones incompletos generaron 
resultados confusos y muy poco consistentes con estudios anteriores (Faivovich et al. 2005; Wiens 
et al. 2005, 2010; Moen & Wiens 2009; Jungfer et al. 2013). Esto se traduce, en caso de que los 
estudios previos se acerquen más a la filogenia “correcta”, en una ubicación poco exacta de los 
taxones restantes, como ocurre con el anidamiento de A. brunoi, N. rugiceps, Trachycephalus 
jordani al interior de Osteocephalus. 
 
Wiens (2006) y Wiens y Morrill (2011) también han señalado que la cantidad de datos, calidad de 
los datos, cantidad de datos faltantes (> 75%), la distribución de los datos faltantes, las altas tasas 
de evolución y el método de optimización, siendo la optimización por parsimonia la más sensible a 
los datos faltantes, son factores que afectan la “exactitud” de los resultados de los análisis 
filogenéticos cuando se incorporan taxones incompletos. Este sentido el análisis cuenta con 
suficientes datos (5.627 pb), el número de datos faltantes no supera el 57% y ha incluido un gen 
de evolución lenta (POMC). Entonces los posibles efectos negativos de los datos faltantes en éste 
análisis podrían descansar en: la distribución de estos (de los datos faltantes), la sensibilidad de la 
optimización por parsimonia a los datos faltantes y la calidad de los datos moleculares usados (a 
excepción del fragmento 12S y 16S), esto último basado en los resultados obtenidos en el análisis 
a posteriori ya que no se conoce manera de evaluar este tipo de datos a priori. En cualquier caso, 
la respuesta y solución a estos interrogantes van más allá de los alcances de este estudio, pero 
reducen la confianza sobre el uso de la totalidad de los datos moleculares para la reconstrucción 
de las relaciones filogenéticas en Osteocephalus y favorecen la decisión de usar solamente el 
fragmento 12S y 16S para el análisis filogenético en conjunto con los datos morfológicos. Por lo 
tanto las discusiones a continuación se harán con referencia al análisis en el que sólo se incluye el 
fragmento 12S & 16S (Figura 2-15). 
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Las relaciones en el grupo ajeno obtenidas en el análisis de los datos morfológicos y los datos 
moleculares del fragmento 12S y 16S (Figura 2-15) se alejan de las propuestas por Faivovich et al. 
(2005), puesto que las relaciones entre las tribus no son consistentes. Al interior de la tribu 
Lophiohylini, la relación de Osteocephalus con su más cercanos aliados (T. edelcae y 
Trachycephalus jordani) es consistente con los resultados de Jungfer et al. (2013), pero la relación 
de Trachycephalus y el grupo anteriormente mencionado no lo es. Sin embargo, la relación 
cercana de Nyctimantis y Aparasphendon brunoi si es consistente con Jungfer et al. (2013). 
 
La información aportada por las series de transformación morfológicas en contraste con los datos 
moleculares muestra ser poca. Solo dos series de transformación morfológicas son 
completamente compatibles con la topología obtenida del análisis en conjunto. Estas series de 
transformación corresponden a la relación longitud del timpano/longitud del ojo (ST 11) y al punto 
de inserción de las fibras centrales del m. interhyoideus en machos adultos (ST 14). En el primer 
caso el tímpano con longitud menor del 60% de la longitud del ojo aparece como un carácter 
sinapomórfico del grupo de los taxones representando la tribu Dendropsophini. Esta ST fue 
rechazada a priori por el método estricto dado que su evaluación se hizo en el contexto de la 
búsqueda de relaciones entre las especies del género Osteocephalus. En el segundo caso, la 
inserción de las fibras centrales del m interhyoideus en la fascie dorsal corrobora el clado formado 
por Tepuihyla edelcae + Osteocephalus spp. Esta hipótesis sería aceptada por esta cuarta prueba lo 
que le da mayor robustez. 
Si la homología relacionada con la inserción de las fibras centrales del m. interhyoideus fue 
correctamente identificada y la hipótesis de Junger et al. (2013) es correcta, los géneros 
Dryaderces, Osteocephalus y Tepuihyla forman un grupo natural soportado adicionalmente por 
una sinapomorfía morfológica. La reinterpretación de esta ST a la luz de los datos moleculares no 
es congruente con las relaciones obtenidas al analizar solamente los datos morfológicos, ya que en 
éste último análisis no solo relaciona a Osteocephalus con Tepuihyla formando un clado, sino que 
también involucra a Aparasphenodon brunoi y Osteopilus septentrionalis. 
Aunque no se cuenta con información obtenida directamente acerca del carácter que se expresa 
en Aparasphenodon brunoi y Osteopilus septentrionalis, Tyler (1971) describe que el carácter 
expresado en estos dos taxones es igual al de los demás hylidos no Osteocephalus. Con base en 
esta información adicional, es posible determinar que los arreglos obtenidos en el análisis usando 
solo los datos morfológicos (Figura 2-14) son el producto de una interpretación más parsimoniosa 
de los datos faltantes y por lo tanto la exclusión de estas dos especies en el análisis de los datos 
morfológicos y moleculares en conjunto es adecuada (Figura 2-15). 
Siguiendo esta línea de pensamiento, es plausible considerar el clado Tepuihyla (Dryaderces + 
Osteocephalus) un clado monofilético soportado en esta sinapomorfía morfológica. Si este es el 
caso, Osteocephalus podría ser definido como lo estaba antes de que Ayarzagüena et al. (1992) 
segregara el grupo rodriguezi a un nuevo género (Tepuihyla) en donde también se incluía a D. 
pearsoni. Aunque Jungfer et al. (2013) propusieron el patrón de coloración juvenil como 
sinapomorfía de Osteocephalus, este patrón también es exhibido al menos por los juveniles de 
Trachycephalus typhonius (observación personal), llevando a interpretar esté carácter como 
homoplásico más que como sinapomórfico. 
Las otras dos STAC (23 y 24) identificadas en el análisis a priori siguen siendo no congruentes 
incluso con la adición de más datos en el análisis cladístico cuando la historia de la trasformación 
de los caracteres es reconstruida como evolución lenta. Con una reconstrucción rápida de la STAC 
24 se obtiene una reversión, interpretando el carácter derivado como una sinapomorfía para la 
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tribu Lophiohylini en la que el grupo compuesto por las especies de Trachycephalus han sufrido 
una reversión. De manera similar se obtiene la misma conclusión para la STAC 23, en donde se 
obtienen dos reversiones, una en el género Nyctimantis y otra en el género Osteopilus. Es así 
como se podría afirmar que el origen doble del m. tendo superficialis pro digiti III en el pie (T 23; 
Carácter 0) y el origen doble del m. lumbricalis lungus digiti IV (ST 24; Carácter 0) son 
sinapomorfías de la tribu Lophiohylini. Estas reversiones corresponde a complementos no 
observables (Brower & De Pinna 2012) para las que no se tienen evidencia y por lo tanto, en una 
posición más conservadora, es preferible interpretar la distribución de estos caracteres como 
eventos de transformación múltiples dentro de la tribu Lophiohylini, que conducen a una 
expresión fenotípica igual o similar de los caracteres que se derivan, es decir, interpretar estas ST 
como homoplasias y no como sinapomorfías.  
La expresión del músculo superficial desconocido del hallux (ST 4; Carácter 0) en Dendropsophus 
labialis es contraria a la idea de que este carácter sea una sinapomorfía de la tribu Lophiohylini y 
Osteocephalus, lo que no es consistente con el arreglo obtenido por Faivovich et al. (2005). Este 
carácter aparentemente no fue detectado por Burton (2004) por lo que su detección casi 
exclusivamente en los taxones de la tribu Lophiohylini es una potencial sinapomorfía para este 
grupo. 
2.5 Conclusiones  
La variación en la musculatura de la garganta, pie y mano entre las especies del género 
Osteocephalus presentes en Colombia es muy poca. Sin embargo, se destaca la mayor variación en 
la musculatura de la mano entre las especies. Aparentemente a nivel intraespecífico el 
comportamiento es igual, la mayor variación ocurre en la musculatura de la mano y la menor en la 
musculatura de la garganta. De manera general, la musculatura de pies y manos varía más 
intraespecíficamente que interespecíficamente. Esta variación encontrada conduce a concluir que 
la musculatura examinada no es muy útil para establecer relaciones filogenéticas al interior del 
género pero si para establecer relaciones a niveles jerárquicos superiores. 
 
Dentro de las hipótesis de relaciones a un nivel superior al género, se encuentra la relación más 
cercana entre Tepuihyla y Osteocephalus que cualquier otro grupo de hylidos. Más allá de 
cualquier implicación taxonómica que esta hipótesis pueda tener, ésta es corroborada por datos 
morfológicos que han sido sometidos a cuatro pruebas de suposición de homología 
independientes que le confieren gran robustez. 
 
El monofiletismo de la tribu Lophiohylini también podría estar corroborado por datos morfológicos 
representados en tres series de transformación. Dos de éstas (Número de orígenes del m. tendo 
superficialis pro digiti III y número de orígenes del m. lumbricalis lungus digiti IV) requieren 
hipótesis adicionales para explicar la distribución de los carácteres derivados y una de ellas (la 
expresión de un musculo desconocido del hallux) requiere al menos una prueba adicional. 
 
Para el caso de las dos primeras hipótesis de suposición de homología de los caracteres haciendo 
parte de estas series de transformación, hay que reconocer que todas las pruebas aquí empleadas 
tienen un alcance limitado y el aplicarlas no evita el uso de hipótesis adicionales como parte de su 
soporte. Aunque la posición más conservadora aquí adoptada lleva a una interpretación de estas 
series de transformación como homoplasias más que como sinapomorfías, no niega la posibilidad 
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de las reversiones en el mundo natural, pero si es más acorde con la evidencia disponible hasta el 
momento. 
 
Regularmente la confianza en una ST se deposita en los valores de las medidas de soporte 
obtenidas para determinado grupo, sin embargo es conveniente su uso en conjunción con pruebas 
de suposición de homología a priori. De esta forma con las medidas de soporte se mide la 
confianza de una ST respecto a las demás y con las pruebas de suposición de homología a priori se 
mide la confianza que la ST genera por sí misma. 
 
Los datos aportados por las secuencias de los fragmentos de ADN de citocromo b, COI, NAD1 y 
POMC son no informativos, ya que no ayudan a resolver las relaciones entre los taxones bajo 
estudio, produciendo resultados heterogéneos al ser incluidos. Esta heterogeneidad no es el 
producto de hipótesis de relaciones igualmente competentes, ya que con ninguno de estos por sí 
solo o en conjunto se puede generar alguna hipótesis de relaciones, si no producto del ruido 
aportado por cada uno de estos conjuntos de datos. Es decir, los fragmentos de ADN de citocromo 
b, COI, NAD1 y POMC no contienen información filogenética sobre las relaciones evolutivas del 
género Osteocephalus y sus taxones más cercanos, al menos no el conjunto de fragmentos 
seleccionados para el análisis según el alineamiento obtenido. 
 
2.6 Recomendaciones 
Se deben explorar otros aspectos de la musculatura como la pectoral, de brazos y piernas que 
podrían resultar útiles en el establecimiento de relaciones de parentesco entre las especies del 
género y aportar la evidencia morfológica que apoye los resultados obtenidos con los estudios 
moleculares. 
Para la identificación de las especies del género Osteocephalus presentes en Colombia podría 
usarse la siguiente combinación de carácteres: 
1. Machos adultos con una inserción adicional del m. interhyoideus en la fascie dorsal a través de 
una extensión posterolateral tubular. 
 
2. M. lumbricalis lungus digiti IV con origen tendinoso. 
 
3. M. lumbricalis lungus digiti IV con origen doble desde el m. tendo superficialis pro digiti III y el 
m. tendo superficialis digiti IV. 
 
4. Dos músculos flexores ossum metatarsum digiti II. 
 
5. Un músculo superficial desconocido del hallux que se origina desde la superficie posaxial de la 




A. Anexo: Material examinado para 
caracteres morfológicos y fuente de 
tejidos para análisis moleculares. 
Números subrayados: Esqueleto seco. Números en negrita: Doble tinción rojo Alizarin-Azul Alcian 
y cráneos diafanizados. Números en negrita y cursiva: Tejido para análisis moleculares. 
Convenciones: ♀: Hembra, ♂: Macho, a: Adulto, j: Juvenil.  
 
Los acrónimos corresponden a las siguientes coleciones: AJC: Números de campo de Andrew J. 
Crawford, CFBH: Celio F.B. Haddad Collection; a ser depositada en el Departamento de Zoologia, 
Universidade Estadual Paulista, Campus de Rio Claro, São Paulo, Brazil, ICN: Universidad Nacional 
de Colombia, Instituto de Ciencias Naturales, Museo de Historia Natural, Colombia, IRSNB: Institut 
Royal des Sciences Naturelles de Belgique, Bruselas, KHJ: Números de campo de Karl-Heinz 
Jungfer, KU: University of Kansas, Museum of Natural History, Lawrence, Kansas, MACN: Museo 
Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Sección Herpetología, Buenos Aires, 
Argentina, MHNLS: Museo de Historia Natural La Salle, Caracas, Venezuela, MTR: Números de 
campo de Miguel T. Rodrigues, MAR: Números de campor de Marco Rada, QCAZ: Museo de 
Zoología, Pontifica Universidad Católica del Ecuador, Quito, Ecuador, QULC: Queen’s University 
Laboratory Collection, Kingston, Canada RdS: Números de campo de Rafael de Sá, SMNS: 
Staatliches Museum für Naturkunde, Schloss Rosenstein, TG, Números de campo de Taran Grant, 
UA: Universidad de los Andes, Bogotá, Colombia, UMMZ: University of Michigan, Museum of 
Zoology, Ann Arbor, Michigan, USA, USNM: National Museum of Natural History, Division of 
Amphibians and Reptiles, Washington, D.C., USA, 
 
Aparasphenodon brunoi 
BRASIL: Espiritu Santo: Aracruz (CFBH 2715). Río de Janeiro (ICN 117). 
 
Aparasphenodon venezolanus 
COLOMBIA: Guainía: Inírida (ICN 40992♂a; 40994♀a). 
 
Dendropsophus labialis 
COLOMBIA: Boyacá: Sativa Norte (ICN 5810). Cundinamarca: Parque Nacional Natural Chingaza 
(QULC 97005). Norte de Santander: Herran (ICN 10318-9, 10324, 10331, 10338). 
 
Hyloscirtus larinopygion 
COLOMBIA: Antioquia: Sonson (ICN 9394) Urrao (ICN 18597). Risaralda: Pereira (ICN 36135-7). 
ECUADOR: Carchi: Camino Tulcán-Maldonado Quebrada Centella (QCAZ 45462). 





COLOMBIA: Bolivar: Santa Catalina (ICN 44441). 
 
Nyctimantis rugiceps 
COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 50660♂a). 
 
Osteopilus septentrionalis 




ARGENTINA: Formosa: Laguna Yema (MACN 38584). Corrientes: Dpto. Bellavista (MACN 38642) 
COLOMBIA: Bolívar: Santa Catalina (ICN 44027). Córdoba: Pueblo Nuevo (ICN 43365♂a; 48378♂a; 




COLOMBIA: Antioquia: Frontino (ICN 20208♀j). Risaralda: Mistrató (ICN 30444♂a; 31811♀a). 
ECUADOR: Manabí (KU 217770)  ESTADOS UNIDOS: Maryland: Baltimore National Aquarium (Rds 786) 
Panamá: Coclé: El Copé (USNM 572702). 
 
Tepihyla adelcae 
VENEZUELA: (MHNLS 12931♂a, 12932♂a, 12933♂a; 12478♀a, 16090). 
 
Trachycephalus jordani 
ECUADOR: Provincia Esmeraldas: Playa Ancha (ICN 32397♂a). Sin datos (UMMZ 218914). ECUADOR: 
Pichincha: Santo Domingo de los Colorados (KU 217771). 
 
Trachycephalus typhonius 
COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 51580♀a). Chocó: Parque Natural Nacional Los Katios (ICN 
47094♂a). Meta: Acacías (ICN 49585♂a). GUYANA: Dubulay Ranch (AMNH-A 141142). 
 
Osteocephalus buckleyi 
COLOMBIA: Putumayo: Orito (ICN 47939♂a, 47940♂a). ECUADOR: Napo, Jatun Sacha (SMNS 13714; 
QCAZ 48827). Pastaza: Tarangaro (QCAZ 39074). 
 
Osteocephalus cabrerai 
COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 46699♂a; 51432♂a; 51434♀a), ECUADOR: Sucumbíos: Puerto 
Bolívar (QCAZ 27923). PERU: Loreto: Río Iauasiyacu (KHJ-F 082). 
 
Osteocephalus carri 
COLOMBIA: Caquetá: San Vicente del Caguán (ICN 49940♀a; 49987♀a; 49994♂a). Meta: Acacias 
(ICN 39257♂j), Restrepo (ICN 36284♂a). Boyacá: Pajarito (MAR 1379). 
 
Osteocephalus deridens 
COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 46518♀a; 47314♂a). ECUADOR: Orellana: Estación Científica 
Yasuní (QCAZ 20711, 20868), Yasuní (SMNS 14193). 





COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 51553♂a, 51554♂a; UA-A O_heyeri_AJC 2581_3165). 
 
Osteocephalus oophagus 
COLOMBIA: Guainía (ICN 41034♀a). GUYANA: Potaro-Siparuni: Mabura Hill Forest Reserve (SMNS 
12060), Kaieteur NP (IRSNB 14659). 
 
Osteocephalus planiceps 
COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 36475♂a; 46485♂j; 46507♂a; 47336♀a; 51488♀a, 51489♀a; 
51480♀j; 51483♂j; 51503♂a; 51514♂a; SMNS 14196). ECUADOR: Orellana: Estación Científica 
Yasuní (QCAZ 20797). 
 
Osteocephalus taurinus 
BRASIL: Amazonas: Areal, Rio Abacaxis (MTR 13081). COLOMBIA: Guainía: (ICN 43605♂j; 43607-
43610♀j). Vaupés: Mitú (ICN 55632♂a, 55633♀a, 55634♀a, 556635♂a). PERÚ: Loreto: Teniente 
López (KU 221941). 
 
Osteocephalus verruciger 
COLOMBIA: Caquetá: Florencia (ICN 23942♀j; 23944♂a; 23947♀a; 23951♂a; 23957♀a), 
Corregimiento El Caraño, Vereda Las Brisas (TG 1746). ECUADOR: Sucumbíos: Río Azuela (SMNS 
14197). Napo: Cordillera de los Guacamayos (QCAZ 41108). 
 
Osteocephalus yasuni  
BRASIL: Amazonas: (ICN 35646♂). COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 46479♂a; 46487♂a; 
46499♀a). ECUADOR: Orellana: Yasuní (SMNS 14198), Sucumbíos: Zábalo (QCAZ 27998). 
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B. Anexo: Lista de la fuente bibliográfica 




Carácter Especie Fuente bibliográfica 
1 
1 
Tepuihyla adelace Ayarzagüena et al. "1992" [1993] 
Trachycephalus typhonius Trueb 1970 
2 
Aparasphenodon brunoi Trueb 1970, Paolillo & Cerda 1983 
Osteopilus septentrionalis Savage 2002 
4 
1 Aparasphenodon brunoi Trueb 1970 
0 
Trachycephalus jordani Trueb 1970 
Trachycephalus typhonius Duellman 1956 
5 
1 
Nictymantis rugiceps Trueb 1970 
Trachycephalus jordani Duellman & Trueb 1976 
2 
Trachycephalus jordani Trueb 1970 
Aparaphenodon brunoi Trueb 1970 
6 0 Aparaphenodon brunoi Paolillo & Cerda 1983 
7 
1 
Aparasphenodon brunoi Contra Trueb 1970, Paolillo & Cerda 1983 
Osteocephalus cabrerai Lima et al. 2006 
2 Nyctimantis rugiceps Duellman & Trueb 1976 
3 Osteocephalus oophagus Lima et al. 2006 
10 
0 Tepuihyla adelace Ayarzagüena et al. "1992" [1993] 
1 
Aparasphenodon brunoi Ayarzagüena et al. "1992" [1993] 
Tepuihyla adelace Paolillo & Cerda 1983 
11 0 
Osteocephalus oophagus Ayarzagüena et al. "1992" [1993] 





C. Anexo: Valores de significancia obtenidos con la prueba 
Mann-Withney para la relación Longitud/Ancho de cabeza.  
ESPECIE n MEDIA LC MEDIA AC RANGO MEDIA LC RANGO MEDIA AC U Z VALOR p 
Osteocephalus planiceps 112 22.538 21.568 61,03 51,47 5201 -2,2 0,02729 
Osteocephalus taurinus 73 25.939 26.261 36,4 37,1 2613 -0,1996 0,8418 
Osteocephalus carri 80 15.654 15.709 40,19 40,31 3191 -0,02901 0,9769 
Osteocephalus cabrerai 73 17.833 17.962 36,18 37,32 2581 -0,3249 0,7453 
Osteocephalus yasuni 35 17.505 16.685 21,1 14,4 378 -2.749 0,005981 
Osteocephalus buckleyi 7 14.761 14.811 3.714 3.786 24 0 1 
Osteocephalus verruciger 24 18.218 18,110 12,69 11,81 267 0,6725 0,6725 
Osteocephalus deridens 15 12.581 11.999 8.633 6.867 86 -1.079 0,2807 
Osteocephalus heyeri 15 12,79 12.028 9.467 6.033 61 -2.115 0,0344 
Pseudis paradoxa 30 18,138 20,365 10,142 20,358 143,5 -4.525 6,4 10-6 
Aparasphenodon venezolanus 32 16,745 15,187 20,379 11,12 139,5 -4.035 5,456 10-5 
Dendropsophus labialis 5 11,34 11,21 2,8 2,7 12 0,0000 1 
Hyloscirtus larynopigion 5 19,520 20,300 2,300 3,200 8,000 -0,836 0,421 
Trachycephalus jordani 3 23,800 23,217 2,000 1,500 3,000 0,436 0,700 
LC: Longitud de la cabeza; AC: Ancho de la Cabeza 
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D. Anexo: Material examinado para 
extensión de membranas y proporciones 
de la cabeza 
 
Números subrayados: Esqueleto en seco Números en negrita: Doble tinción rojo Alizarin-Azul 
Alcian y membranas; En negrita y subrayado: Doble tinción rojo Alizarin-Azul Alcian solo 
examinado para músculos y huesos 
 
Aparasphenodon brunoi 
BRASIL: Río de Janeiro (ICN 117) 
 
Aparasphenodon venezolanus 
COLOMBIA: Guainía: Inírida (ICN 40217-8; 40990-1 40992  ♂a, 40993, 40994♀a, 40995-41020) 
 
Dendropsophus labialis 




COLOMBIA: Antioquia: Sonson (ICN 9394) Urrao (ICN 18597). Risaralda: Pereira (ICN 23682, 36135-
7). Valle del Cauca: El Cairo (ICN 42779). 
 
Nyctimantis rugiceps 
COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 50659-60♂a) 
 
Osteopilus septentrionalis 
ESTADOS UNIDOS: Universidad de Miami (ICN 26278♀) 
 
Pseudis paradoxa 
COLOMBIA: Atlántico: Sabanagrande (ICN4 6165-649011). Bolívar: Santa Catalina (ICN 44027-30; 
48323), Santa Rosa (ICN 44031). Córdoba: Lorica (ICN 48325), Pueblo Nuevo (ICN 48326; 48340-1; 
48343; 43365♂a; 48372; 48378♂a; 48379♂a; 48382♀a), Tierralta (ICN 43343). Sucre: San Marcos 
(ICN 49210-1). Meta: Cumaral (ICN 36309), Puerto Lleras (ICN 1207), Restrepo (ICN 17441-3; 
17446; 17452; 17454; 17456; 17469), Villavicencio (ICN 43343) 
 
Smilisca phaeota 
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COLOMBIA: Antioquia: Frontino (ICN 20208♀j). Risaralda: Mistrató (ICN 30444♂a; 31811♀a) 
 
Tepihyla adelcae 
VENEZUELA: (MHNLS 12931♂a, 12932♂a, 12933♂a; 12478♀a). 
 
Trachycephalus jordani 
ECUADOR: Provincia Esmeraldas: Playa Ancha (ICN 32936-32397♂a). Provincia Pichincha: La 
Concordia (ICN 32938) 
 
Trachycephalus typhonius 
COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 47302, ICN 46471, 46473; 51580♀a; 51585). Chocó, Parque 
Natural Nacional Los Katios (ICN 47093; 47094♂a; 47096-7). Córdoba: Lorica (ICN 49510). Meta: 
Acacías (ICN 49578-9; 49581; 49583; 49585-6). Vaupés (ICN 33642) 
 
Osteocephalus buckleyi 
COLOMBIA: Putumayo: Orito (ICN 47939, 47940♂a, 47941) 
 
Osteocephalus cabrerai 
COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 1531; 53685-8; 38185; 46691-98; 46699♂a-701; 51416-
51432♂a, 51433, 51434♀a-45) 
 
Osteocephalus carri 
COLOMBIA: Boyacá: Santa María (ICN 40701). Caquetá: San Vicente del Caguán (ICN 49932-39, 
49940♀a-45; 49947-8; 49950-61; 49963-49987♀a; 49990-3, 49994♂a-8). Meta: Acacias (ICN 
39257♂j-60), Restrepo (ICN 4776; 21244-7; 36283, 36284♂a-6), Villavicencio (ICN 39261-2) 
 
Osteocephalus deridens 
BRASIL: Amazonas: Tabatinga (ICN 51529). COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 35640; 35646; 35648-
9; 46518♀a-20; 47314♂a; 50661-3) 
 
Osteocephalus heyeri 




COLOMBIA: Guainía (ICN 41034) 
 
Osteocephalus planiceps 
BRASIL: Amazonas (ICN 35643-5; 51449; 51467-9; 51498-500). COLOMBIA: Amazonas: (2505; 20491-
2; 38751, 51511, 51452, 52091), Leticia (ICN 35633-5; 35637-9; 36470-73; 36475♂a; 36481-2; 
42703; 46485♂j; 46488-9; 46505-46507♂a, 46508-12; 46514; 46885-6; 47273; 47275-6; 47336♀a; 
47562-3; 51446-51488♀a, 51489♀a; 51450-1; 51453-62, 51464-66; 51470-51480♀j, 51481-
51483♂j, 51484-97; 51501-51503♂a, 51504-10; 51512-51514♂a, 51515; 51517-19; 51522-6). 
Caquetá: Montañita (ICN 23620-2), Puerto Abeja (ICN 38751).Guainía: Inírida (ICN 43611). 
Putumayo: San José del Encanto (ICN 2505); Vaupés: Taraira (ICN 33643-4; 42146-7; 51521) 
 
Osteocephalus taurinus 
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COLOMBIA: Amazonas: (ICN 31551-2), Correg. dep. La Chorrera (ICN 2030; 2042; 42031), Leticia 
(ICN 35626-9; 35631; 36501; 38186; 46513; 47341; 51527-8; 51531; 51533; 51535; 51538-41; 
51543-5), Correg. dep. Araracuara (ICN 10824-6). Caquetá: (ICN 38752). Guainía: (ICN 43605♂j; 
43607-43610♀j; 43612-4), Inírida: (41035-6). Meta: La Macarena (ICN 2316), Puerto Gaitán (ICN 
38072), Villavicencio (ICN 5750). Putumayo: Vía Sibundoy, Vda. Guasipal (ICN 42026). Vaupés: 
Estación Biológica Caparú (ICN 42149-51; 42153). Vaupés: Mitú (ICN 55632♂a, 55633♀a, 
55634♀a, 556635♂a). Vichada: Puerto Carreño (ICN 14003) 
 
Osteocephalus verruciger 
COLOMBIA: Caquetá: Florencia (ICN 22957; 23942♀j; 23944♂a-23947♀a, 23948-50, 23951♂a-53; 
23955-23957♀a). Huila: Acevedo (ICN 2492), Palestina (ICN 1542) 
 
Osteocephalus yasuni 46521 
BRASIL: Amazonas: (ICN 35646♂a 35647). COLOMBIA: Amazonas: Leticia (ICN 20493; 35636; 35642; 




E. Anexo: Variación de la extensión de las membranas de mano y 
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11/3 - 3- 21/4 - 3+ 
 







1 - 22/3 2 - 2+ 
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12/3 - 2- 3- - 3 
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11/2 - 2- 12/3 - 3 
 







11/2 - 2- 21/2 - 3 
 
11/2 - 22/3 2 - 22/3 
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E. Anexo (Continuación) 
  
 MODA 
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E. Anexo (Continuación) 
  
RANGOS 













1- - 11/2 2- - 2
 
1- - 1+ 2 - 21/3
 
1- - 1+ 2 - 21/2
 





2- - 2 2- - 2 
 
1- - 1+ 2 - 21/3 
 
1 - 1+ 2 - 21/2 
 












1- - 2- 1- - 2-
 





1- - 2- 1- - 2- 
 
1- 1- - 2- 
 
1- - 1 1- - 2- 
 








1- - 11/2 1- - 2+
 
1- - 11/2 1 - 21/2
 
1- - 2- 1- - 22/3
 





1- - 1+ 1- - 2+ 
 
1- - 11/2 1 - 2+ 
 
1- - 1+ 1 - 2+ 
 








1- - 11/2 11/2- 2-
 
1- - 1+ 2- - 2+
 
1- - 1+ 2- - 2+
 





1- - 2- 2- - 2+ 
 
1- - 1+ 2- - 2+ 
 
1- - 1+ 2- - 2+ 
 








2- - 2- 2- - 2+
 
1 - 11/2 2- 21/2
 
1+ - 11/2 2- - 3-
 





1+ - 2- 2- - 2+ 
 
1 - 1+ 2 - 22/3 
 
1+ - 11/2 2+ - 21/2 
 

































1- - 11/2 1+ - 2
 
1- - 1+ 1+ - 21/3
 
1- - 11/2 1- - 2+
 





1- - 11/2 11/2 - 2+ 
 
1- - 11/3 11/2 - 2+ 
 
1- - 2- 11/2 - 2+ 
 








1- - 1 1- - 2+
 
1- - 1+ 1- - 2+
 
1- - 1 11/2 - 2+
 





1- - 1 1- - 21/2 
 
1- - 1 1- - 2+ 
 
1- - 1 11/2 - 2+ 
 








1- -1+ 11/2 - 2
 
1- 11/2 - 2
 
1- 11/2 - 2
 





1- -1+ 11/2 - 2- 
 
1- 11/2 - 2+ 
 
1- - 2- 11/2 - 2 
 








1- - 11/2 11/2 - 2
 
1- - 1+ 11/2 - 2+
 
1- - 1+ 11/2 - 2
 





1- - 11/2 11/2 - 2 
 
1- - 1+ 11/2 - 2+ 
 
1- - 1+ 11/2 - 2+ 
 
11/2 - 21/2 1- - 1+ 
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E. Anexo (Continuación) 
  
MODAS 
ESPECIE n PIE I     II     III     IV     V 
Osteocephalus buckleyi 
3 
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E. Anexo (Continuación) 
  
RANGOS 













1- - 11/2 2- - 2
 
1- - 1+ 2 - 21/3
 
1- - 1+ 2 - 21/2
 





2- - 2 2- - 2 
 
1- - 1+ 2 - 21/3 
 
1 - 1+ 2 - 21/2 
 












1- - 2- 1- - 2-
 





1- - 2- 1- - 2- 
 
1- 1- - 2- 
 
1- - 1 1- - 2- 
 








1- - 11/2 1- - 2+
 
1- - 11/2 1 - 21/2
 
1- - 2- 1- - 22/3
 





1- - 1+ 1- - 2+ 
 
1- - 11/2 1 - 2+ 
 
1- - 1+ 1 - 2+ 
 








1- - 11/2 11/2- 2-
 
1- - 1+ 2- - 2+
 
1- - 1+ 2- - 2+
 





1- - 2- 2- - 2+ 
 
1- - 1+ 2- - 2+ 
 
1- - 1+ 2- - 2+ 
 








2- - 2- 2- - 2+
 
1 - 11/2 2- 21/2
 
1+ - 11/2 2- - 3-
 





1+ - 2- 2- - 2+ 
 
1 - 1+ 2 - 22/3 
 
1+ - 11/2 2+ - 21/2 
 

































1- - 11/2 1+ - 2
 
1- - 1+ 1+ - 21/3
 
1- - 11/2 1- - 2+
 





1- - 11/2 11/2 - 2+ 
 
1- - 11/3 11/2 - 2+ 
 
1- - 2- 11/2 - 2+ 
 








1- - 1 1- - 2+
 
1- - 1+ 1- - 2+
 
1- - 1 11/2 - 2+
 





1- - 1 1- - 21/2 
 
1- - 1 1- - 2+ 
 
1- - 1 11/2 - 2+ 
 








1- -1+ 11/2 - 2
 
1- 11/2 - 2
 
1- 11/2 - 2
 





1- -1+ 11/2 - 2- 
 
1- 11/2 - 2+ 
 
1- - 2- 11/2 - 2 
 








1- - 11/2 11/2 - 2
 
1- - 1+ 11/2 - 2+
 
1- - 1+ 11/2 - 2
 





1- - 11/2 11/2 - 2 
 
1- - 1+ 11/2 - 2+ 
 
1- - 1+ 11/2 - 2+ 
 
11/2 - 21/2 1- - 1+ 
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E. Anexo (Continuación) 
  
MODAS 
ESPECIE n PIE I     II     III     IV     V 
Osteocephalus buckleyi 
3 









































































1-, 1+ 2-, 2 
 


















































































































































F. Anexo: Resumen de desarrollo de la 
exostosis en relación a la longitud rostro-
cloaca (LRC) en el ensamblaje de especies 













27,62 Hembra Juvenil Sí No No 
51553 O. heyeri 29 Macho Adulto No No No 
51554 O. heyeri 32,96 Macho Adulto Sí No No 
47314 O. 
deridens 
33,19 Macho Adulto Sí No No 
35646 O. yasuni 37,43 Macho Juvenil Sí No No 
23622 O. 
planiceps 
39,51 Hembra Juvenil Sí No No 
47940 O. 
buckely 
39,83 Macho Adulto Sí No No 
39257 O. carri 41,29 Macho Juvenil No No No 
35635 O. 
planiceps 
41,77 Hembra Juvenil Sí No No 
23947 O. 
verruciger 
42,08 Hembra Juvenil No No No 
51493 O. 
planiceps 
42,32 Hembra Juvenil Sí No No 
36284 O. carri 42,5 Hembra Adulto Sí No No 
51480 O. 
planiceps 
44,69 Hembra Juvenil Sí No No 
46487 O. yasuni 45,01 Hembra Adulto Sí No No 
22957 O. 
verruciger 
45,14 Hembra Juvenil No No No 
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46479 O. yasuni 46,53 Macho Adulto Sí Sí No 
51483 O. 
planiceps 
46,81 Macho Juvenil Sí No No 
46523 O. heyeri 47,04 Hembra Adulto Sí No No 
46518 O. 
deridens 
47,31 Hembra Adulto Sí Sí Sí 
51432 O. 
cabrerai 
47,65 Macho Adulto Sí No No 
46519 O. 
deridens 
48,81 Hembra Adulto Sí Sí Sí 
23951 O. 
verruciger 
49,34 Macho Adulto Sí No No 
51548 O. heyeri 49,43 Hembra Juvenil No No No 
23949 O. 
verruciger 
50,77 Macho Adulto Sí Sí No 
49994 O. carri 51,56 Macho Adulto Sí Sí Sí 
23942 O. 
verruciger 
53,08 Macho Adulto Sí Sí Sí 
46485 O. 
planiceps 
53,24 Macho Juvenil Sí Sí Sí 
46699 O. 
cabrerai 
55,3 Macho Adulto Sí No Sí 
46499 O. yasuni 56,54 Hembra Adulto Sí Sí Sí 
51503 O. 
planiceps 
56,6 Macho Adulto Sí Sí Sí 
49987 O. carri 58,1 Hembra Adulto Sí No No 
23957 O. 
verruciger 
59,87 Hembra Adulto Sí Sí Sí 
46507 O. 
planiceps 
62,51 Macho Adulto Sí Sí Sí 
49940 O. carri 69,64 Hembra Adulto Sí Sí Sí 
51488 O. 
planiceps 
74,37 Macho Adulto Sí Sí Sí 
51514 O. 
planiceps 
76,8 Macho Adulto Sí Sí Sí 
47336 O. 
planiceps 




G. Anexo: Indices de consistencia y 
retención de los caracteres usados en el 
análisis de las 32 Series de Transformación 
morfológicas. 
 
Serie de transformación Indice de Consistencia Indice de Retención 
0 33 60 
1 33 0 
2 33 66 
3 50 0 
4 50 0 
5 57 25 
6 30 41 
7 25 0 
8 -- -- 
9 50 71 
10 100 100 
11 50 0 
12 -- -- 
13 33 0 
14 100 100 
15 50 60 
16 33 33 
17 50 0 
18 20 20 
19 33 0 
20 40 62 
21 50 50 
22 100 100 
23 33 71 
24 33 71 
25 20 33 
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26 33 55 
27 100 100 
28 -- -- 




H. Anexo: Matriz usada para los análisis 
filogenéticos de datos morfológicos y 
moleculares. 






I. Anexo: Números de acceso de las 
secuencias moleculares usadas en los 
análisis filogenéticos. 
Especies 12s val 16s Citocromo b ND1 COI POMC 
Hyloscirtus larinopygion JX155818 -- -- -- -- 
Dendropsophus labialis AY843635 AY843869 -- -- -- 
Pseudis paradoxa AY549364 AY843986 AY819483 0 AY819102 
Aparasphenodon brunoi AY843567 AY843789 KF002246 -- -- 
Nyctimantis rugiceps AY843780 AY843945 -- -- -- 
Osteopilus septentrionalis AY843712 AY843957 0 KF001943 KF002004 
Smilisca phaeota AY843764 AY844009 AY819548 FJ766835 -- 
Tepuihyla edelcae JQ868534 -- -- -- JQ868477 
Trachycephalus jordani AY843771 AY844015 KF002248 EU034060 -- 
Trachycephalus typhonius AY549362 AY843965 GQ366341 KF001946 -- 
Osteocephalus buckleyi KF002020 KF001955 KF002194 JX875849 JX875799 
Osteocephalus cabrerai KF002030 -- KF002199 JX875827 JX875760 
Osteocephalus carri KF002033 -- -- -- -- 
Osteocephalus deridens JQ868501 KF001959 KF002201 JX875817 JQ868484 
Osteocephalus heyeri KF002054 -- -- -- -- 
Osteocephalus oophagus KF002085 KF001975 KF002220 KF001902 -- 
Osteocephalus planiceps KF002086 -- KF002221 JX875819 JX875751 
Osteocephalus taurinus KF002104 EU034065 AY819512 EU034050 AY819130 
Osteocephalus verruciger KF002169 KF001995 HQ600627 JX875856 JX875791 
Osteocephalus yasuni KF002172 KF001997 KF002242 JX875828 JX875761 
 
  







J. Anexo: Arboles más parsimoniosos 
obtenidos en el análisis filogenético de las 
series de transformación morfológicas de 
alta calidad. 
 








































K. Anexo: Arboles más parsimoniosos 
obtenidos en el análisis filogenético de las 


















































L.  Anexo: Arboles más parsimoniosos (A-D) y 
consenso (E) obtenidos en el análisis 
filogenético de los datos moleculares del 





















M. Anexo: Árboles consenso obtenidos 
con los análisis de concatenación sucesiva 
de los fragmentos de ADN (A) 12S & 16S + 
Citocromo b, (B) 12S & 16S + Citocromo b 
+ COI, (C) 12S & 16S + Citocromo b + COI + 
NAD1, Y (D) 12S & 16S + Citocromo b + COI 












N. Anexo: Árboles más parsimoniosos (A 
y B) y consenso (C) obtenidos a partir del 
análisis cuatro fragmentos de ADN 
mitocondrial (12S & 16S, Citocromo b, COI 
y ND1) y uno nuclear (POMC) y en 
conjunto de STAC.  
Números por encima de la línea corresponden al soporte de Bremer y por debajo corresponden al 
soporte de frecuencias absolutas de Jacknife. Valores a la izquierda de la diagonal corresponden al 
análisis independiente de los datos moleculares y a la derecha al análisis en conjunto de los datos 
moleculares y las STAC. 
 













O. Anexo: Árboles más parsimoniosos (A - 
D) y consenso (E) obtenidos a partir del 
análisis filogenético del fragmento de ADN 
mitocondrial 12S & 16S y en conjunto de 
STAC.  
Números por encima de la línea corresponden al soporte de Bremer y por debajo corresponden al 
soporte de frecuencias absolutas de Jacknife. Valores a la izquierda de la diagonal corresponden al 
análisis independiente de los datos moleculares y a la derecha al análisis en conjunto de los datos 
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